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进入 二 十 世纪 八 十 年 代 以 来 ， 分 子 生 物 学 对 现代 科学 的 影响 已 遍及 生物 学 的 每 一 们 上 领 
域 ， 遗 传 学 更 是 首 当 其 中 。 1980 年 ， 美 国 科 学 家 Botstein 首次 提出 利用 DNA 限制 性 片 
笑 长 度 的 多 态 件 作 为 一 种 新 的 遗传 标记 来 构建 遗传 连锁 图 谱 。 随 后 以 美国 的 人 类 基因 组 计 
划 为 先导 ， 在 世界 范围 内 兴起 了 生物 基因 组 研究 的 热潮 。 分 子 标记 技术 的 发 展 及 基因 组 计 
划 的 实施 正在 对 遗传 学 的 各 个 领域 产 牛 重大 而 深远 的 影响 。 所 导致 的 变革 之 一 就 是 促使 过 
去 相互 分 隔 的 两 个 赵 传 学 领域 ， 分 子 让 传 学 和 数量 遗传 学 ,发生 交叉 和 融 汇 ， 正 在 发 展 形 
成 一 个 办 新 的 遗传 学 分 支 学 科 一 一 分 子 数量 遗传 学 。 本 书 的 目的 是 向 读者 简要 地 介绍 分 
子 数 量 遗 传 学 的 形成 和 发 展 及 其 有 关 的 基本 原理 和 应 用 。 

分 子 数 量 和 遗传 学 的 基本 理论 既 状 及 包含 许多 数理 统计 原 迎 的 数量 各 传 学 ， 又 器 及 迄今 
为 止 分 子 生物 学 领域 所 发 展 的 新 技术 和 新 方法 。 同 时 ， 基 本 理论 的 应 用 又 与 数量 性 状 的 疏 
民 密 切 相关 。 因 此 ， 我 们 编写 此 书 的 目前 之 二 是 在 分 子 遗 传 学 、 数 量 遗 传 学 及 遗传 言 种 三 
个 领域 的 科学 工作 者 之 间架 起 一 座 可 以 相互 联系 的 纽带 和 桥梁 ， 以 增进 不 同 领域 科学 工作 
者 之 间 的 理解 和 合作 。 这 不 仅 是 现 民 分 子 生物 学 发 展 的 需要 ,也 是 使 数量 性 状 草 传 改良 近 
上 新 台阶 的 基础 。 

尽管 目前 国际 上 还 没有 与 本 书 相 类 似 的 版 本 供 参 考 ， 但 我 们 感到 分 子 造 侍 学 与 数量 中 
传 相 结合 并 带动 生物 造 传 育种 的 草 命 是 学 科 发 展 的 必然 。 近 几 年 ， 国 内 许多 实验 室 在 国家 
高 技术 计划 和 国家 水 稻 基 因 组 计划 的 资助 下 ， 已 在 许多 方面 开展 了 卓有成效 的 研究 工作 。 
在 实践 中 ， 我 们 深 感 需 要 有 一 本 理论 与 实践 相 结合 的 综合 性 参考 书 ， 能 够 为 希望 涉 寿 这 一 
领域 的 研究 工作 者 、 大 学 生 和 和 研究 生 提 供 入 门 的 向 导 。 这 就 是 我 们 编著 本 书 的 目的 之 三 。 

近年 米 ， 针 对 国际 超 传 学 科 的 发 展 趋势 ， 本 书 作者 之 一 徐 云 四 应 中 国 科 学 院 遗 传 研 
完 所 的 遵 请 ， 于 1992 年 3 月 至 8 月 ,举办 了 题 为 “数量 遗传 的 分 子 基础 ”的 系列 讲座 , 第 一 
次 比较 全 面 地 综合 了 以 分 子 标记 为 基础 的 数量 遗传 学 研究 方法 ,为 这 次 讲座 编写 的 讲义 受 
到 图 行 的 欢迎 ， 并 在 国内 流传 。 期 间 ， 作 者 撰写 了 题 为 “ 发展 中 的 遗传 学 分 支 学 科 分 
了 数量 遗传 学 ”的 论文 ， 被 中 国 遗 传 学 会 召开 的 全 国 青年 址 传 学 家 学 术 猎 讨 会 录用 ,并 收 
入 《遗传 学 基础 理论 问题 讨论 文集 》( 北 京师 范 大 学 出 版 社 , 19931612 3)» [3451074 E 
音 在 浙江 农业 大 学 为 选修 数量 遗传 学 的 硕士 研究 生 开设 了 “数量 遗传 的 分 子 基础 ”专题 讲 
座 ， 比 较 系统 地 讲授 了 分 子 数量 站 传 学 的 基本 内 容 ， 这 一 专题 讲座 后 来 被 作为 研究 生 数 量 
遗传 学 课程 的 主要 内 容 确 定 下 来 。1994 年 10 月 ， 作者 在 新 江 农业 大 学 生物 数学 中 心 与 中 国 
农学 会 生物 数学 学 会 在 杭州 联合 举办 的 生物 数学 专题 研讨 会 EL， 比较 系统 地 介绍 了 分 子 数 
划 遗 传 学 的 分 析 方 法 及 其 研究 进展 。 并 于 同年 11 月 分 别 在 中 国 遗 传 学 会 于 上 海 农学 院 宇 开 
的 金 国 中 家 年 教师 遗传 学 进展 报告 会 及 中 国 作物 学 会 于 南京 农业 大 学 召开 的 第 三 届 全 国 表 
年 作物 遗传 育种 学 术 会 议 上 ， 作 了 题 为 “分 子 数 量 遗传 学 研究 进展 与 展望 > 和 “分 子 标记 
在 烷 物 数量 性 状 遗 传 改 良 中 的 应 用 ”的 报告 。 本 书 正 是 在 上 述 努 力 的 基础 上 合作 完成 的 。 


在 本 书 完稿 之 际 ， 我 们 要 感谢 辆 家 高 技术 计划 和 水 稻 基 因 组 计划 家 年 来 给 予 我 们 研究 
工作 的 资助 ， 使 我 们 有 机 会 在 与 本 书 有 关 的 领域 开展 研究 ， 社 积 沼 了 大 量 的 实验 结果 ,使 
本 书 有 可 能 利用 大 量 的 第 一 手 材 料 作 为 实例 ， 并 把 我 们 的 研 完 体会 寒 责 给 读 宪 。 

CHTORCRGE ED 作为 第 一 次 党 斌 的 产物 ， 我 们 感 划 只 是 后 了 我 们 的 努力 。 需 要 
说 明 的 是 ， 由 于 我 们 所 从 事 的 研究 领域 及 专业 所 限 ,我 们 主要 以 村 物 为 例 说 明 有 关 的 基本 
理论 和 方法 。 同 时 ， 书 中 所 提供 的 应 用 实例 ， 则 主要 以 我 们 床 研 究 的 对 象 一 一 水 稻 为 主 。 
AP REG, PPHPRARERBCAAR, REST hike TRA TAR Ae 
括 动 物 在 内 的 其 它 生 物 。 

我 们 感谢 中 国 科 学 院 院士 、 中 国 农 业 科学 院 庄 巧 生 研 究 员 在 我 们 写作 过 程 中 所 给 予 的 
关心 种 玫 助 ， 感 谢 国 家 高 较 术 计划 生效 迁 术 领域 青年 科学 基金 、 国 家 高 技术 计划 和 和 基因 组 


计划 对 研究 工作 及 本 书 出 版 的 资助 。 同 时 ， 我 们 县 请 各 人 己 读 者 和 出 行 对 本 书 提出 批评 和 建 
We 
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内 容 提 要 


本 书 是 当 羽 遗 传 科学 的 最 新 进展 与 作者 科学 研究 成 果 的 综合 产物 。 人 和 作者 回顾 和 展 
望 了 分 子 遗 传 学 与 数量 焉 和 传 学 相互 融会 和 发 展 及 分 子 数量 址 待 学 的 形成 ， 论 述 了 现 忆 
分子 生物 学 所 发 展 的 各 类 分 子 标 记 及 其 在 遗传 图 谱 构 建 中 的 作用 ; 系统 描述 了 利用 遗 
传 标记 构建 连锁 但 传 图 谱 的 统计 原理 、 方 法 和 计算 机 软件 ， 几 类 可 以 用 于 尘 传 作 图 的 
Jk A VESEDE E AE. 详细 阐述 了 OTL PRAT. FR. RAF RRNA, 
ik: 平均 值 差异 法 ,方差 分 析 污 ， 以 单一 标记 为 基础 的 最 大 似 然 落 ， 和 以便 连 标记 为 
基础 的 区 闻 作 图 法 ， 复 合 QTEL 作 图 等 。 在 分 子 数 唱和 遗传 学 理论 的 实际 应 用 方 许 , 探讨 
了 分 子 标记 在 植 禾 育种 中 的 庶 玫 ,基因 分 离 克 跨 的 基本 方 靶 ， 以 分 子 标记 图 谱 为 基础 的 
分 子 克隆 及 其 对 未 来 作物 改良 的 可 能 影响 ， 数 重 性 状 的 基因 克隆 等 问题 。 附录 提供 了 
Quick Basic 语 育 编写 的 有 关 统 计 分 析 的 计算 机 程序 、 练 习题 及 详细 的 参 海 文 献 。 本 
书 可 作为 高 等 学 校生 移 类 高 年 级 学 生 、 研 究 生 的 课程 教材 ， 也 是 分 子 生物 学、 分 子 遗 
i. PRESSURE RAH LES HERES H. 
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第 1 章 发 展 中 的 遗传 学 分 支 学 科 
一 一 Sf Bose >e 


十 妃 世 纪 下 半 时 ， 重 德尔 (G,， Mendel) UARA HIETE, RRR HORA 
究 对 象 ， 发 现 了 遗传 因子 的 传递 规律 ， 为 遗传 学 的 产生 莫 定 了 基础 。 一 个 凶 世 纪 以 来 ， 遗 
传 学 的 发 展 围绕 着 由 单个 或 少数 基因 控制 的 质量 性 状 的 遗传 现象 岂 浅 入 深 、 由 宕 及 里 ,经 
iy 3888384526. 微生物 遗传 学 和 分 子 址 传 学 三 个 重要 的 发 展 时 期 ， 成 为 包括 杂 多 分 支 
举 科 在 内 的 重要 生物 学 科 。 而 长 期 以 来 以 数量 性 状 为 研究 对 葵 的 数量 遗传 学 ， 几 平 完全 独 
立 于 遗传 学 发 展 的 主流 之 外 ， 形成 了 一 个 独立 发 展 的 遗传 学 分 支 。 直 至 本 世纪 八 二 年代 
切 ， 分 子 遗 传 学 开始 向 高 等 动 植物 的 基因 组 进军 ， 数 量 中 传 学 和 分 子 遗 传 学 这 两 大 分 支 才 
开始 相互 次 透 和 融 汇 。 本 章 将 讨论 这 两 门 分 支 学 科 的 发 展 、 分 化 ; 分 子 数量 遗传 学 的 形 
JR; 分 子 数 昔 遗 忧 学 研究 的 主要 内 容 和 方 闭 ; 分子 数 量 遗 传 学 的 发 展 前 景 和 展望 。 


1.1 遗传 学 领域 两 门 分 支 学 科 的 发 展 与 分 化 
分 子 数 量 遗 传 学 是 在 数量 遗传 举 和 和 分子 和 让 传 学 的 基础 上 发 展 起 来 的 一 门 九 新 的 遗传 学 


分 支 学 科 。 为 了 对 这 门 学 科 的 形成 和 发 展 有 一 个 清晰 的 轮廓 ， 我 们 首先 回顾 一 下 这 两 门 
SHA AM ARS, RiGee pic RRM AEA +B H. 25 A REL Be go 


LLI 数量 刀 传 学 的 建立 和 人 发展 

从 各 个 遗传 学 分 支 学科 发 展 形成 的 时 间 来 看 ， 数 量 遗 传 学 是 最 为 古老 的 一 个 分 支 ， 其 
至 可 以 说 它 的 萌芽 时 于 焉 传 学 科 本 身 。 在 备 德 尔 以 雍和 的 十 八 进 纪 ， 许 才 续 物 育 种 家 为 改 
良 植 物 进 行 了 大 量 的 柠 交 试验 ， 在 其 杂种 后 代 中 就 观察 到 了 大 量 数 基 性 状 的 连续 变异 。 后 
XF. Galton 漠 行人 类 身 商 的 研究 ， 不 过 从 这 一 数量 性 状 和 的 分 析 沐 能 英 定 遗传 学 大 厦 的 基 
石 。 怪人 发 现 了 数量 性 状 至 少 是 可 以 部 分 遗传 的 。 他 的 有 关 亲 子 遗 传 的 定律 以 及 所 创造 
的 间 归 与 相关 的 工具 成 为 后 来 认识 和 分 析 数 量 性状 的 室 贯 财富。 后 来 失 才 遗传 学 的 先辈 们 
经 过 斤 寺 年 的 努力 ， 才 将 重 德尔 原理 与 数理 统计 相 结 侣 ， 形 成 了 由 数 量 性 状 为 研究 对 象 的 
遗传 学 分 去 学 科 一 一 数量 遗传 学 。 宙 于 数量 性 状 一 般 由 克基 因 控制 ， 单 个 基因 的 效应 较 小 ， 
易 受 环境 有 影响， 无 法 个 旱地 区 分 基因 的 作用 ， 长 期 以 来 数量 遗传 学 家 将 这 多 个 基因 作 沟 一 
个 整体 进行 研究 ， 并 采用 上 反映 群体 特征 的 平均 数 、 方 差 和 协 方差 等 来 描述 多 个 基因 的 遗传 
特征 。 

数 鲁 性 状 和 质量 性 状 的 遗传 研究 在 起 始 时 间 上 几 平 没有 什么 完 后 之 分 。 执 而 早 在 1865 
年 孟 德 尔 就 很 据 质 量 性 状 的 研究 结果 提出 了 分 离 和 独立 分 本 规律， 而 对 于 数量 性 状 直 到 
1909 年 才 由 H. Nilsson-Ehle 提出 了 解释 其 遗传 的 多 基因 假说 。 这 是 由 于 数量 性 状 的 遗传 
远 较 质量 性 状 复杂 ， 折 上 当时 由 于 没有 殷 数 学 原理 和 统计 理论 引入 杂交 试验 资料 的 分 析 ， 
故 无 法 对 数 卫 性 状 的 中 传 作 出 解释 。 值 得 指出 的 是 ， 下 是 由 于 支配 质量 性 状 的 孟 德 尔 定律 
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的 重新 发 现 ， 并 以 此 为 基础 ， 引 进 生 牺 统 计 方 落 ， 才 使 数量 性 状 的 遗传 规律 得 以 还 步 发 现 。 

F. Galton 第 一 次 试图 用 数学 方法 去 处 理 群 体 中 的 遗传 学 问题 ， 他 在 生怕 统 计 学 略 域 
的 基本 研究 工作 对 数量 遗传 学 共有 深远 的 影响 - 1889 年 ，Galton 把 群体 的 定量 测量 法 引进 
TRS, 并 把 群体 当成 一 个 单位 来 处 理 ， 建 立 了 一 系列 定律 。 其 中 最 重要 的 是 同 规律 
(Law of regression). O IE £39]. ERRAR IBJES b. BRT W.Bateson Jg 2r (13: 
德尔 学 派 和 以 K. Pearson 为 首 的 Galton 学 派 , 双方 论争 的 焦点 集中 在 前 者 认为 不 连续 变 
异 是 进化 的 重要 因素 ， 并 认为 连续 变异 是 不 能 让 传 的 ; 后 者 认为 连续 变异 是 进化 的 重要 固 
素 ， 而 备 德 尔 遗 传 法 则 对 于 连续 变异 不 适用 。 这 场 争论 一 直 持续 到 1909 年 由 多 ,Johannsen 
和 H. Nilsson-Ehle 分 别提 出 古 系 学 说 (Pure line theory) 和 窗 基 因 假 说 (Polygene 
hypothesis) F4 RER. W. Johannsen | ur 3E 9 (Phaseolus vulgaris) Aj AL Ex 
的 研究 得 出 结论 ， 任 何 一 个 性 状 的 表现 型 都 是 基因 型 与 环境 共同 作用 的 结果 ;基因 的 作用 
是 可 以 遗传 的 ， 在 混杂 的 群体 中 选择 有 效 ， 环 境 的 作用 是 不 能 造 传 的 ， 在 纯 深 内 选择 无 效 。 
基因 型 的 不 连续 性 可 以 由 环境 的 作用 体现 在 表现 型 上 的 连续 性 。 Nilsson-Ehle (1909), 
Kast(1915) 、Emerson 和 East (1913). Sax(1923) 4) XH MNS. WERAK, E 
AGREES Br 87 38:48 CX 3E OL Ph K IS SHARIR, WE EY E 32 BON GS. 
ELH ARBAN SEAR RESRAPEFRAKL, CRATERE 
?& Bil c 

1900 年 以 后 ，R. A. Fisher RH HMMR E SEXE VE SERBS . ee 
和 生物 学 中 的 应 用 作出 了 贡献 。 1918 年 ，R. A. Fisher 把 生物 统计 学 与 遗传 学 结合 起 来 ， 
研究 人 类 亲属 问 的 相关 问题 ， 进一步 从 理论 上 证 实 了 密 基 因 学 说 的 重要 性。 并 对 孝 量 性 
状 的 连续 变异 进行 数学 分 析 ， 把 遗传 方差 (Genetie variance) 分解 为 加 性 方差 、 显 性 方差 
和 上 位 性 方差 三 个 部 分 。  19284ER. A. Fisher 的 《研究 工作 者 统计 方法 》 一 书 为 数量 遗 
传 的 研究 提供 了 基本 的 统计 方法 。 

S. Wright 第 一 个 把 通 径 系数 (Path coefficieney) 分析 的 方 革 应 用 于 实际 试验 资料 ， 
在 1921 年 和 1936 年 分 别 发 表 了 “交配 系统 ”和 “ 芒 德 尔 群 体 的 进化 ”等 重要 论文 。 他 通过 
定义 近 交 系数 一 一 结合 配子 的 相关 系数 ， 解 释 了 近 交 对 杂 合 性 的 影响 。 

到 五 十 年 代 ， 按 照 East 和 Hayes (1912) HF, TEREP HE ERARAJ 
At. FA Comstock 和 Robinson 在 杂交 到 米 和 蜡 交 群体 中 进行 了 比较 正规 的 数量 遗传 分 析 。 
Lush RA SRR Lerner SR ARF ia eNO KS RRM SHR, HUST ub 
FRE FF o WE Fisher (1932) 的 工作 , K. Mather 发 展 了 关于 植物 、 动 物 杂交 资料 的 分 析 
方法 ， 并 在 爱丁堡 开始 数量 遗传 应 用 于 动物 育种 的 研究 。 他 把 备 德 尔 方 法 扩 震 到 数量 性 状 
的 遗传 分 析 ， 其 主要 方法 是 进行 稳定 遗 管 品系 之 间 的 杂交 ， 从 而 发 现 直 作用 的 茹 因 特 性 ， 
RUT “FRAAR” (Polygenic system) 的 假说 , RET SAAR. K. Mather i 
FE BH, HR RS RETA RAT SME, HBR ER 
ZAM REM SAT ARMAS (Effective factor) KARE.  Mather(1949). Kempthorne 
(1957) 和 Haymean(1958). Gamble (1962) 等 分 别提 出 了 期 竹 、 显 性 和 上 亿 性 的 遗传 模型 及 
其 分 析 方 法 。 


到 这 时 ，Lush (1987,1945) 的 《动物 育种 设计 》,， Lerner(1950) 的 《群体 遗传 学 与 
-29- 


shay > , Mather (1949) 的 《 生 统 遗传 学 》,Li (1955) 的 群体 遗传 学 ，Kempthorne 
(1957) B) CERERE? o, WAA Falconer (1960) 的 《数量 遗传 学 》 概括 了 这 一 时 期 数 
Bid EE AG. SS E í Sk m m F aE PUJ HES E hie 

"Hr 8 eae S BITE TT RERAMA. L. Lush, 他 于 30 年 代 开 始 这 方面 的 
研究 。 他 关于 乳牛 遗传 率 Heritability) (WACKER, PK. BRAN ARE 
Se. MEAT RRS AA. HAT HRA. üE E DU S S NS ERB AAR. 
将 数量 遗传 学 方法 扩展 到 植物 群体 的 主要 学 涛 包括 局 卡 回来 纳 上 州立 大学 的 卫 . E. Comstock 
AIH. F. Robinson 所 领导 的 , ULIS HEH $8 K SE 80 K. Mather 和 J. L.Jinks Br Fe 838820 En 
dk. HECK ROY EAS, FEE ML AA F 杂交 产生 的 群体 分 解 遗 和 传 方差 的 
公式 。Griffing (1956) 对 又 列 杂 逐 设 计 作 了 综合 性 的 爹 面 整理 和 和 研究 ,提出 了 四 种 试验 方 
法 及 其 相应 的 几 种 分 析 方 裕 。Hazel (1943) 在 关于 选择 指数 中 评述 的 性 闫 间 的 想 关 ， 包括 
了 表 型 相关 的 和 各 基因 型 相关 的 概念 。 Comstock Moll (1963) 4 AE T AEDEM x< 环境 互 作 
(Genotype Xenvironment interaction) MHS, He hv ks 3E RU SHADE RSH 
组 成 部 分 。K. MatherAld. L.Jinks 提 出 了 一 整套 分 析 杂 种 优势 的 生 统 遗传 学 理论。 

+b RAS, BER. RAR. STAN MMA HERA, PRE 
` 遗传 学 又 有 了 很 大 发 展 ， 而 电子 计算 机 的 广泛 使 用 使 过 去 无 法 用 人 人 人工 进行 的 运算 积分 析 成 
为 可 能 。 Kearsey 和 Jinks (1968) BBA — BMH (Triple test cross) ENCIH 的 一 
种 扩展 ， 被 用 于 上 位 性 、 基 因 型 义 环境 互 作 以 及 杂种 优势 等 的 分 析 。 Lin Mi Binns(1986) 
Fi Westcott(1986) PE4fr FAP RANA x 环境 互 作 分 析 方 法 , HASRAD HS 
764r (Multivariate analysis) FH. 198% 年 6 月 召开 的 国际 数量 遗传 会 议 更 是 反映 
了 数量 踪 仿 研究 从 单 变 元 向 多 变 元 发 展 的 趋势 。 近 年 来 ， 浊 合 模型 (Mixed model) 和 4 
S SUE (Misture model) 等 复杂 统计 模型 在 数量 遗 待 厂 究 中 的 应 用 , JEE ES = F Dk 
王 乳 性 状 、 主 效 基 因 和 多 基因 控制 的 复 台 性 状 { 或 称 为 质量 -数量 性 状 ) 等 的 复杂 遗传 模型 
RADAR AMBRE, RNR HAMS RARE HEH BSAA. 
， 物 化 到 分 子 水 平和 的 DNA 序 列 。 坚 天 疑问, 数量 遗传 学 在 这 一 方面 的 升华 需要 新 的 推动 , 才 
RE AE Hi FR o 


11.2 分子 省 传 学 的 发 展 
与 数 董 泪 传 学 的 研究 名 然 不 同 ， 在 微生物 遗传 学 基础 上 发 展 起 来 的 分 子 遗 传 学 ， 则 是 
和 祖 据 斩 理 、 化 学 的 原理 来 解释 遗传 现象 ， 并 在 分 子 水 平 上 研究 遗传 机 制 及 下 传 物质 对 代谢 
过 程 的 调控 。 它 认为 基因 是 一 种 BNA 片 妈 , 因此 分 子 遗 忧 学 是 在 生命 信息 大 分 子 的 结构 ， 
功能 及 相 写 关系 的 基础 上 上 生 究 中 心 与 变异 的 科学 。 Rb, 分 子 启 传 学 所 研究 的 就 是 基 
ARK (AERA MEH. BES. SAMIR BROS. 
BORER RAR RARCRB RNR, CREST Bet 
A9T. BETAN f REA ERM ERE, RANA. JOC 
待 学 还 是 分 子 遗 传 学 雹 能 在 孟 德 尔 简 单 的 杂交 试验 中 找到 自己 的 渊源 。 前 者 发 端 于 对 连续 
变 导 的 数量 性 状 的 数理 统计 分 析 , 后 省 则 是 对 录 乱 因子 的 本 质 和 作用 机 制 这 入 研究 的 铺 果 。 
分 子 遗 传 学 与 经 典 下 传 学 是 一 脉 相 成 的 ， 在 1900 年 蕊 德尔 定律 再 发 现 后 下 处 ， 遗传 学 
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(Genetics) 和 基因 {Gene}) 两 个 新 名 词 应 运 而 生 , JA 38 462 SRAATT ARS, IBS 
学 的 研究 所 平 完 全 是 围绕 着 基因 的 传递 、 基 因 的 化 学 本 质 、 基 因 的 表达 而 展开 的 。 摩 尔 根 
( T. H. Morgan) 及 其 同事 利用 果 蝇 作为 研究 材料 , 通过 对 突变 基因 的 遗传 分 析 和 细胞 遗 
传 学 的 手段 ， 将 抽象 的 遗传 单位 一 基因 落实 到 染色 体 上 。 他 们 揭示 了 在 基因 传递 过 程 中 
连锁 和 交换 的 遗传 现象 ， 并 在 此 基础 上 建立 了 果 蝇 染色 体 的 基因 连锁 图 。 由 摩尔 根 等 提出 
的 遗传 学 的 新 概念 和 新 方法 成 为 经 虎 遗 传 学 的 核心 ， 并 发 展 成 为 一 个 完整 的 知识 体系 。 利 
用 这 个 体系 ， 可 以 解释 各 种 生物 常见 的 遗传 现象 ， 也 包括 数量 性 状 的 和 遗传。 然而 在 这 一 体 
系 中 ， 仍 然 国 下 一 片 空白 有 待 探 索 ， 即 在 经 典 遗 传 学 中 位 于 染色 体 上 的 基因 只 是 一 个 形式 
上 不 可 分 割 的 单位 。 直 到 本 世纪 四 十 年 代 ， 遗 传 学 仍然 没 能 回答 基因 是 什么 ， 医 因 是 如 何 
作用 的 ? 而 正 是 对 这 随 个 问题 的 探索 启动 了 分 子 遗 传 学 的 发 展 。 

从 三 十 年 代 开 始 ， 就 有 一 批 物 理学 家 出 于 一 种 科学 的 使 命 感 对 生命 的 本 质 产生 兴趣 ， 
希望 阐明 基因 的 物理 和 化 学 本 质 。 他 们 的 跨 学 科 转 行 ， 给 和 后 命 科 学 的 发 展 带 来 了 一 场 革命 。 
分 子 复 传 学 正 是 在 这 一 转机 中 脱 显 丽 出 。 1944 年 ，0. T. Avery 在 肺炎 双 球 菌 的 转化 实 
验 中 证 明了 悦 所 核糖 核 驾 (DNA} 是 导致 转 化 的 遗传 物质 。1953 年 , J.D. Watson 和 F.H. 
C. Crick 握 出 了 DNA 分 子 结构 的 双 螺 旋 模 型 , 通常 DNA 汉 螺旋 模型 的 提出 被 作为 分 地 遗传 
学 的 真正 开端 。1955 年 ，3. Benzer Z K J FFÉS T4 I Pq LK B5 db ARO, RRR 
TAHA Gr WRT), RE REF) BO 36r EAF) ñb E DET AER 
AY BRAS EA Fi ARI DNA b= KP. 516E, 对 突变 的 分 析 也 达到 了 组 
RE DN A HAAR EH zk F: , 

几乎 在 同一 时 刻 ， 有 关 基 因 必 用 的 研究 也 取得 了 突破 性 的 进展 。G. W. Beadle f E. L. 
Tatum 通过 对 粗 灶 链 孢 余 昔 养 缺陷 型 的 研究 , 在 四 十 年 代 初 提出 了 一 个 基 央 一 个 酶 的 假 
设 ， 这 一 假设 询 通 了 生物 化 学 中 蛋白 质 合 成 的 研究 与 遗传 学 中 基因 功能 的 研究 。 根 据 这 一 
假设 ， 可 以 提出 两 个 问题 。 第 一 ， 在 蛋白 质 多 航 链 中 握 基 酸 排 列 顺 序 的 信息 是 如 何 储存 在 
DNA 分 子 中 的 ? 第 二 , 在 DAN 分 子 上 的 遗传 信息 是 如 何 通过 置 白 质 合成 转变 为 氨基 酸 顺 序 的 ? 
对 前 一 问题 的 回答 导致 遗传 密码 的 解码 ， 对 后 一 向 题 的 求解 则 阐明 了 在 细胞 内 大 分 子 之 
间 信 息 传 递 的 过 程 一 一 转录 和 灵 译 。 这 为 信息 流 从 DNA->RNA 一 蛋白 质 的 中 心 法 则 莫 定 了 
基础 。 这 也 是 分 子 遗传 学 在 五 十 年 代 后 期 和 六 十 年 代 初 期 的 两 个 最 为 活跃 的 研究 领域 。 
1961, J. Menod 和 了 . Jacob 根据 在 大 肠 杆 菌 和 A ME BS H DO UTE AS RARI T SL 
子 模型 ， 从 理论 上 解决 了 基因 表达 调控 的 难题 。 因 此 到 1965 年 纪念 孟 德 尔 的 “植物 杂交 宝 
验 ” 的 论文 发 表 一 百 周年 时 , 分 子路 传 学 已 经 取得 了 辉 建 的 成 果 , 成 为 生物 学 中 最 为 活 姓 
的 前 沿 学 科 。 从 这 一 历史 不 难看 抽 ， 分 子 遗 传 学 是 微生物 得 传 学 和 生物 化 学 互相 结合 共 
同 发 展 的 结 洒 。 

到 了 七 十 年 代 初 ， 分 子 遗 传 学 又 迎 来 了 一 个 技术 革命 的 新 时 期 ， 到 1993 年 ， 一 个 办 新 
的 技术 体系 形成 了 。 它 的 核心 是 离 体 重组 DNA (Recombinant DNA) 的 技术 。 利 用 这 项 技术 
可 以 人 为 地 转移 和 改造 基因 从 而 达到 在 超 传 上 改造 生物 的 目的 ， 因 此 又 称 为 遗传 工程 。 遗 
传 工程 一 方面 成 为 生物 高 科技 产业 的 支柱 ， 另 一 方面 又 使 分 子 遗 忧 学 进入 一 个 全 新 的 发 展 
时 期 。 从 七 十 年 代 着 期 到 八 十 年 代 ， 分 子 遗 传 学 的 研究 突破 了 微生物 的 范畴 ， 在 人 类 、 动 


物 和 和 植物 等 各 种 不 同 的 真 核 生 物 的 类 型 中 全 面 展 开 ， 使 真 核 生物 的 分 子 遗 传 学 成 为 分 子 生 
— 4 — i . 
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基因 ， 一 个 基因 的 序列 订 被 包含 在 另 一 个 基因 中 ; 两 个 基因 的 序列 可 能 部 分 蹲 琶 。 同 年 在 
哺乳 动物 中 义 发 现 基因 的 编码 序列 不 是 连续 的 ， 许 字 真 核 生物 的 基因 可 分 解 为 编码 的 外 显 
子 和 不 编码 的 内 合子 。 在 这 一 时 期 ， 还 在 分 子 水 平 上 证 实 了 由 B. MeCiintock 在 玉米 中 发 
现 并 推论 的 转 座 因子 。 分 子 选 传 学 的 研究 还 滩 透 到 生物 学 的 其 他 学 科 中 ,使 得 免疫 学 、 发 
育 生 物 学 、 细 胞 生物 学 和 神经 生物 学 等 名 个 举 科 都 提高 到 一 个 新 的 发 展 屋 次 。 如 在 免疫 学 
中 对 抗体 基因 的 结构 和 功能 的 曾 明 ， 在 发 育 学 研究 中 异 位 同形 基因 (Homeotie genes) 和 
F ft at HB Be (Homeobox) 的 发 现 及 其 功能 的 分 析 , 都 是 与 分 子 复 传 学 进展 密切 相关 的 。 

当 我 们 仔细 分 析 进 入 九 十 年 代 的 分 子 遗 传 学 的 发 展 时 ， 训 以 发 现 ， 分 子 遗 传 学 已 经 融 
化 到 生物 学 的 各 个 学 科 中 了 ， 几 平成 为 其 他 学 科 的 一 个 内 在 的 组 成 部 分 。 然 而 对 侦 传 本 质 
的 理解 。 遗 传 学 还 留 下 一 大 一 小 两 个 问题 ， 有 待 从 分 子 水 平 上 进行 全 面 的 研究 。 大 问题 就 
是 基因 组 的 奥秘 。 美 国 在 1990 年 开始 的 人 类 基因 组 计划 , M SG K 88 T EASE Bi; 
号 角 。 另 一 个 较 小 的 问题 就 是 数量 遗传 学 。 长 期 以 来 ， 分子 遗传 学 把 数量 性 状 撒 在 -一 边 ， 
视而不见 。 主 要 的 困难 在 于 : 直到 八 十 年 代 中 期 ， 分 子 遗 忧 学 还 无 法 对 数 景 性 状 的 基因 进 
行 定 性 的 研究 ， 因 为 数量 性 状 的 基因 仍然 是 难以 捉摸 的 抽象 单位 。 然 而 从 分 子 遗 传 学 的 贡 
BE UPAR HEARSE, BS FEES KADER, SDE ee a RE 
EAS RR ST RU 81, SE Boe EIE VES E EAE 43 TRE 
传 学 。 

综 上 所 述 ， 由 于 数量 遗传 学 和 分 子 遗 传 学 两 个 学 科 在 研究 对 象 、 研 究 手 段 和 方法 等 方 
匾 存 在 着 天 凑 地 别 ， 几 十 年 来 下 传 沧 的 发 展 使 这 两 个 泪 传 学 分 支 学 科 各 自 沼 着 自己 的 方向 
发 展 ， 使 这 两 个 分 支 学 科 的 同行 被 此 杖 如 卫生 人 ， 缺 乏 相 互 理解 和 沟通 。 不 仅 如 此 ， 击 于 
近代 数量 得 传 学 的 发 展 吸收 了 线性 代数 、 概 率 论 、 儿 元 统计 、 随 机 过 程 等 大 重复 杂 的 数理 
统计 理论 ， 并 借助 于 电子 计算 机 进行 及 益 复杂 的 试验 设计 和 统计 分 析 ， 使 这 门 学 科 的 发 展 
更 加 难以 为 其 他 的 泪 传 学 家 所 接受， 从 而 使 其 与 其 他 学 科 的 关系 逐渐 芍 远 。 在 遗传 学 攻 亏 
发 展 的 今天 ， 许 多 有 识 之 士 呼吁 要 加 强 与 人 类 审 切 相关 的 重要 数量 性 状 的 遗传 研究 ， 期 户 
着 将 现代 分 子 遗 传 学 发 展 的 包括 分 子 克隆 在 内 的 冲 种 技术 应 用 于 数量 性 状 欧 遗传 操纵 ， 使 
遗传 学 为 人 类 作出 更 大 的 贡献 。 


1.2 ”遗传 标记 的 发 展 和 分 子 数量 遗传 学 


传统 的 数量 遗传 学 采用 数理 统计 学 的 方法 把 控制 某 一 性 状 的 多 个 基因 作为 一 个 整体 进 ` 
行 研 究 。 这 种 方法 无 法 鉴别 出 单个 数量 菇 固 以 及 与 之 有 关 的 染色 体 片 颖 ， 筑 难 确定 数量 性 
状 基因 座位 (Quantitative Trait Locus, QTL) 在 染色 体 上 的 位 置 及 与 其 他 基因 的 关系 ， 
因而 也 无 法 采用 现代 分 子 遗 传 学 所 发 展 的 基因 分 离 、 克 颖 等 方法 对 数量 性 状 进行 遗传 操纵 
(2:38,1990) 。 解 决 这 一 问题 的 突破 口 在 于 能 否 将 影响 数量 性 状 的 多 个 基因 剖 分开 洲 ， 
将 其 定位 在 桨 色 体 上 ， 并 最 终 确定 与 之 有 关 的 DNA 序 列 。 借 助 于 已 知 染 色 体 座位 的 遗传 标 
记 去 追踪 每 一 染色 体 片段 的 传递 ， 不 仅 可 以 对 QTL 所 在 的 基因 组 进行 一 段 一 段 地 分 析 ， 而 
- 5 -. 
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羊 个 效应 及 互 作 效应 ， 这 就 向 QTL 分 子 图 谱 的 制作 以 及 进而 为 物理 图 谱 的 制作 和 数量 性 状 
的 还 传 操 维 近 开 了 第 一 步 。 事 实 上 ， 数 量 遗 传 学 家 为 实现 上 述 目标 至 始 至 终 在 进行 着 不 断 
HSA. RBH BES RICA SICA A, CENTER QTL 
BE ce u BE (Lawl966;Thodayl961)， 人 但 由 于 自然 群体 中 这 些 标记 十 分 稀少 以 及 其 他 缺陷 ， 
未 能 在 生物 界 得 到 广泛 应 用 。 随 着 生化 遗传 学 的 发 展 ， 同 工 酶 作为 一 种 分 子 标记 曾 应 用 于 
fii (Tanksley 1982) 和 玉米 (Stuber 等 1980) SH QTL 3E 46r o. 3E--4E SE, ED E E dE 
术 使 许多 生物 学 领域 获得 了 重大 进展 ， 其 中 最 激动 人 心 的 是 利用 染色 体 DNA 序 列 本身 的 客 
态 性 作为 遗传 标记 进行 连锁 作 图 。 这 些 标 记 上 包括 BNA 限 揣 性 片 暴 长 麻 才 态 性 (Restriction 
Fragment Length Polymorphism, RFLP; Botstein 等 1980) WIFE 36A PFEDNA 
(Random Amplified Polymorphic DNA, RAPD; Williams 4 1990, Welsh Xil McClelland 
1990). PRERJES (Tandem Repeats Sequence, TRS; Weber 19908) 或 称 简 单 重复 序 
Jy (RAT BPS). ES SARE (Single Strand Conformation Polymorphism, 
SSCP; Orita 等 1989) Fo EPRA FETARE iE, 组 织 及 器 官 ， 没 有 有 害 的 表 型 
效应 ， 不 受 外 界 环 境 干 护 ， 等 位 基因 一 般 为 共 显 性 等 特点 。 以 RELP 为 标记 ， 目 前 已 完成 了 
BEEK Gilly 水 稍 、 大 麦 、 费 菜 等 在 内 的 二 十 余 种 主要 作物 的 分 子 遗传 图 谱 。 完 整 利 
亿 和 分 子 图 谱 的 建立 ， 已 有 可 能 将 密 个 数量 基因 谢 公 为 离 获 的 备 德 尔 因 子 ， 并 借助 于 现代 
分 子路 传 学 的 方法 对 其 进行 遗传 操作 ， 从 而 使 遗传 学 历史 上 这 两 个 相互 分 隔 的 领域 融 为 一 
Ik, 

随 荐 不 同 植 物 RFLP ISI, PRICE QTLIOMAR PMMA Re, A — 
EAL FIR REO IEA TIE. WED FER. 生物 统计 学 家 以 及 经 典 的 
数量 遗传 学 家 纷纷 在 这 一 领域 开展 研究 。 几 年 来 在 国际 上 已 形 成 了 一 股 研 究 QTL 的 热潮 。 
在 很 短 的 时 间 内 ， 利 用 分 子 图 谱 分 析 QTL 的 各 种 理论 、 模 型 和 方法 纷纷 出 笔 。 形 势 的 发 展 
误 使 过 去 十 分 卫生 的 陋 门 遗 待 分 支 的 科学 家 走 到 一 起 ， 探讨 他 们 所 共同 关 心 的 问题 。 从 
19884E 11 H 4E fo BUHE SCUS SE CLOE BS 88 — kE TEE, 育种 学 和 数量 遗传 学 三 方面 专家 
参加 的 “植物 超 传 学 疝 题 中 分 子 标记 的 发 展 与 应 用 ”研讨 会 开始 ， eG BD T SREB 
技术 与 数量 遗传 学 的 小 型 国际 学 术 研 讨 会 ， 并 在 1998488 ARFA EE KS 
芋 ， 和 用 分 子 标记 研究 数量 性 状 的 迁 传 成 为 会 议 的 主要 议题 之 一 。 由 此 可 见 ， SS Fae 
^f BUR REOS KARA RE A RO PERRO, EE H 3252341328 eae REG 
焉 混 。 可 以 预期 不 久 的 将 来 ， 数 理 统 计 和 现代 生物 技术 综合 应 用 于 数量 遗传 操纵 的 分 子 数 
HRT 34 RRA RSE SEB , 


13 现 阶段 分 子 数 量 遗 传 学 研究 的 主要 内 容 和 方法 


可 以 预期 分子 数量 遗传 学 研究 的 主要 内 容 和 方法 将 随 着 遗传 学 的 发 展 而 变化 。 但 在 
未 来 十 年 内 其 研究 将 主要 围绕 遗传 标记 与 数量 性 状 的 相互 关联 ， 数量 性 状 基因 (QTL) 的 定 
位 { 作 图 )，RTIL 的 克隆 , QTL 序 烈 分 析 以 及 与 此 有 关 的 理论 和 实验 技术 体系 的 建立 , 分 子 数 


量 遗 和 传 理论 在 生物 遗传 改良 中 的 应 用 等 。 这 些 研究 在 很 大 程度 上 受制 于 生物 金 基因 组 研究 
-B8- 
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1.8.1 遗传 标记 与 数量 性 状 的 关联 及 其 检测 

为 了 简化 数量 性状 的 让 传 分 析 ， 提 商 遗 传 改 良 的 效率 ， 最 简单 而 有 效 的 途径 之 一 是 建 
立 过 传 标记 与 数 景 性 状 之 间 的 相互 甘 联 关系 。 这 种 相互 关联 分 析 可 以 和 用 单 信 或 少数 标记 
进行 ， 也 可 以 逢 用 太 量 遗传 标记 所 梅 建 的 完整 连锁 遗传 图 谱 。 为 此 ,首先 要 上 直 目 标 性 妆 有 
差异 的 品系 产生 分 离 群 体 ; 然后 对 群体 中 各 个 体 或 品系 进行 该 性 状 及 在 基因 组 上 分 市 的 遗 
传 标记 进行 考查 记载 ; 最 后 根据 标记 基 固 型 的 种 类 或 目标 性 状 的 表现 将 分 离 群体 分 成 用 个 
亚 群 体 ， 采 用 方差 分 析 或 + 列 验 比较 不 同 标 记 基 因 型 间 数 莉 性 状 均 信 或 高 低 表 现 型 的 亚 群 
体 间 标记 基因 频率 的 差异 ， 以 寻找 性 状 与 一 个 或 才 个 标记 遗传 模式 之 提 的 相关 。 目 前 所 采 
FE SS Os ds dE SS JE UL Eri y dé Rt (Marker-based) 的 MB 法 和 以 性 状 为 基 珊 人 Trait-based) 85 TB 
We “BRATHICSRRER ZAR RSE, ROBERN AFR 
择 之 中 ， 其 应用 效果 取 次 于 标记 - 竹 状 关联 的 密切 程度 。 有 关内 容 详 抑 第 6 章 。 


1.3.2  QTL!tBH 

QTL 作 贺 就 是 采用 线 亿 于 质量 基因 定位 揭 方 法 将 QTL 定位 在 遗传 图 谱 上 , 确定 &TL 与 
遗传 标记 间 的 距离 (以 恒 组 率 或 图 距 者 示 )。 习 用 适当 的 统 诗 方 落 , 利 用 两 个 品系 问 分 离 群 
(MRAP Rei QTL 与 标记 座位 之 间 的 重组 率 , 并 确定 @TL 不 同等 位 基因 建 传 参 芍 的 由 
计 值 。 根 据 在 统计 分 析 中 辐 时 采用 的 标记 数目 的 不 同 ， 可 雇 交 QTL 作 图 的 方法 分 为 以 单一 
标记 为 基础 的 方法 ， 以 两 个 相 邻 标记 为 基础 的 方 举凡 及 似 包 个 标记 为 慧 础 的 方法 。 根 据 所 
采用 的 统计 分 析 方 著 的 不 同 可 将 有 关 方 法 分 为 方差 分 析 法 、 回 归 分 析 潜 和 最 大 代 然 法 等 。 
BETH tua BJ RICKARDS ASA REA, ARRAS EMER. HASAR 
ZELATA. RARADWRKRRT ORE EEE. test, ARB QTL IE 
Ae, ARETHA EDESA BEM RODRARK, SAAT ee HAR fate 
AS52 zu Ie Ed 12 556 0E RH QTE 复合 作 图 法 等 。 有 关内 容 详 见 第 7~9 章 及 最 近 的 两 篇 综 
jË (GRR 1994c; Hea 1995). 


1.3.3 QTL E 

QTL ERER SE ME SE EE id [8] — TER I0 d 1 BE DEA RETE K. 然后 采用 常规 的 或 
ARE RES 1S 3E DSL TEE RH. QTL Pis] ont Feds al PER HST QTL 
分 解 成 为 单个 的 可 死 隆基 因 握 贷 了 一 种 可 能 性 。 另 一 种 方法 是 通过 歧化 选择 (Disruptive 
selection) 将 多 个 数量 基因 区 分 开 来 。 在 基 国 克隆 方法 中 ， 以 图 谱 基 础 的 基因 克隆 技术 
是 克隆 未 知 产物 基因 的 有 北方 法 。 对 于 QTL 的 克隆 , 还 有 一 些 特别 的 方 落 可 以 考虑 ， 其 中 
包括 : 根据 被 用 于 杂交 的 茶 克 隆 硕 序 等 位 基因 的 直接 效应 进行 克隆 ， 利 用 转 麻子 的 插入 突 
变 涝 行 殉 隆 ， 忆 cDNA 序列 分 析 为 基础 的 克隆 , 根据 QTL SRE SAM RUA RES. 
AD. RF RAR 5g QTL 克隆 有 关 的 基础 研究 。 有 关内 容 详 见 第 i11 童 。 


1.3.4 ”TIL 序列 分 析 
= 7 — 


QTL HARE HATTE SESS SEU fe TOU EG ERT QTL ET VERSES FETU T. 1X 
3643 JG BERE SA EDGE QTL 的 认识 种 了解 带 来 革命 性 的 变化 。Q@TL 序列 分 析 也 是 我 们 认识 
多 个 QTL 之 间 相 互 关 系 的 基础 。 可 以 预期 ,未 来 基因 组 研究 特 询 是 分 辩 率 最 高 的 物理 图 谱 
一 一 DNA 序列 的 测定 ,将 会 最 终 导致 数量 性 状 仁 传 玻 民 计 划 的 深刻 变革 。 


1.4 ”分 子 数量 遗传 学 的 发 展 前 景 与 展望 


分 子 数 量 租 传 学 以 动 植物 的 重要 数量 性状 为 研究 对 象 ， 这 就 决定 它 既 不 是 分 子 遗 传 学 
理论 和 方法 在 数量 性 状 上 的 简单 应 用 ， 世 不 是 数理 统计 方 潜 向 分 子 遗 传 学 的 简单 引入 。 在 
理论 上 ， 我 们 可 将 分 子 生物 学 领域 发 展 的 各 种 分 子 克 摩 技术 应 用 于 数 景 性 状 的 遗传 操纵 。 
但 在 实 威 上 ， 由 于 数量 性 状 的 评价 对 于 群体 的 依赖 以 及 外 界 环境 对 数量 表 型 的 干扰 ， 因 而 
需要 发 展 与 之 相 适 应 的 研究 方法 。 

为 定向 地 对 动 植物 进行 读 传 操纵 和 改良 ,育种 家 需要 了 解 与 重要 数量 性 状 表达 有 关 的 
遗 侍 因子 数 、 泪 传 轿子 在 和 染色体 上 的 分 布 ， 各 遗传 因子 对 性 状 表达 所 起 作用 的 相对 大 小 。 
REFTP 等 分 子 标 记 的 发 展 为 上 述 问 题 的 解决 担 供 了 璨 实 可 能 性 。 分 子 标记 系统 的 建立 ， 便 育 
种 家 可 以 根据 亲本 来 源 和 追踪 染色 体 片 眉 的 传递 ， 并 从 杂种 后 已 中 鉴定 带 有 目标 基 闪 座位 的 
Mk. Mi Aide RAK RAR ESRB A, ORL PAR EO EE 
DNA 的 个 体 。 这 种 借助 于 分 子 标记 进行 “全 基因 组 选择 ”Whole genome selection; 

Young Al Tanksley 1989) BJ k 46 tD FRPP RRS: BPR ERE Brit 
长 度 种 分布 为 依据 的 ; BEB AE A BG SRE) DL EE LE 
JE Fr BEREST DAG 21 ot A ETE > 

分 子 标记 万 其 是 FEBPELP 的 应 用 已 被 证 明 是 研究 基础 和 应 用 杆 物 遗传 学 的 有 用 工具 。 交 今 
RFTP 记 被 用 于 揭示 不 同 物种 的 基因 组 结构 ， 近 缘 牺 种 阅 的 进化 关系 ， 多 基因 性 状 的 超 传 结 
构 ，@TL 和 六 德尔 基因 座位 之 间 的 相互 关系 等 。 上 月 前 ， 邦 在 两 个 主要 隘 碍 阻止 了 RFLP 等 分 
子 标记 在 这 一 领域 的 广泛 应 用 ， 准 以 分 析 大 量 的 梯 本 以 及 难以 确定 @QTEL 与 单个 “可 克隆 ” 
基因 之 间 的 美 系 。 现 在 RFLP 分 析 的 主要 技术 包括 基因 组 PNA 的 纯化 、DNA 的 酶 切 、DPNA 片 段 
的 电 芒 分 离 ， 将 DNA 从 凝 胶 上 转移 和 色 适 当 的 膜 上 上、 同位 素 标记 和 分 子 杂 交 。 丽 在 理论 上 ,只 
有 其 中 两 个 步骤 是 必 迄 的 ， 即 基因 组 DNA 的 分 离 和 序列 变异 的 测定 。 以 DNAS RMB 
应 (PCR) 为 基础 的 分 子 标记 技术 基本 上 只 包含 了 上 述 两 个 必要 的 步骤 , 从 而 使 分 析 大 大 简 
化 ， 可 分 析 较 为 大 量 的 样本 。 第 二 个 问题 是 无 法 将 RFLP 分 析 所 检测 到 的 QTL 与 将 来 在 遗 
传 工程 方法 中 可 能 克 降 和 换 维 的 单 基因 联系 起 来 ， 近 年 来 ， 新 的 更 有 效 的 基因 克隆 技术 似 
平 可 以 解决 QTL 克隆 的 难题 。 遗 传 工程 在 植物 改良 上 的 推广 ， 可 望 最 终 处 理 象 产量 、 株 
高 、 生 育 期 和 香 屿 等 多 基因 遵 传 的 重要 经 济 性 状 。 分 子 标记 的 应 用 已 经 和 正在 对 我 们 有 
关 多 基因 性 状 的 理解 产生 重大 影响 ， 并 将 极 大 地 简化 采用 传统 育种 方法 对 这 些 性 状 所 实施 
的 操纵 。 

只 二 一 些 年 前 ， 间 工 酶 还 是 唯一 的 分 子 标 雇 。 现 在 我 们 已 能 生产 和 利用 成 二 上 万 有 让 
富 贷 息 的 各 种 分 子 标记 。 我 们 完全 有 理由 相信 ， 未 米 我 们 可 能 利用 与 之 完全 不 同 的 全 新 分 
子 标 记 。 RCR 技术 的 发 展 使 得 不 依赖 于 限制 性 酶 或 RFLP 但 能 检测 到 DNA 序列 变异 的 方 
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法 进入 实用 阶段 。 随 着 分 子 和 遗传 学 对 于 质量 基因 认识 的 进一步 完善 以 及 分 子 克 隆 技 术 的 进 
一 步 发 展 ， 随 着 一 些 生物 DNA 全 序列 分 析 的 逐步 实施 ， 分 子 数量 遗传 学 也 将 进入 一 个 全 新 
的 发 展 时 期 。 


第 2 章 数量 性 状 的 生 统 遗传 学 基础 


分 子 数 量 遗 传 学 既 涉 及 经 典 的 数量 遗传 学 理论 和 方法 ， 双 与 分 子 遗 传 学 及 分 子 生 物 学 
密切 相关 。 作 为 后 续 章 节 的 基础 ， 本 章 将 车 重 介绍 连续 变异 的 遗传 理论 及 其 在 育种 中 的 应 
用 。 有 一 定数 量 遗 情 学 基础 的 读者 可 直 搂 进入 后 续 音节 。 


2.1 数量 性状 及 其 遗传 特点 


2.1.1 数 是 性 状 与 数 景 遗传 学 

遗传 学 上 通常 把 生物 体 所 表现 的 形态 特征 和 生理 特性 等 称 为 人 性状。 根据 性 状 在 生物 
群体 内 个 体 闻 的 差异 ， 可 以 将 其 区 分 为 质量 性 状 和 数量 性 状 两 大 类 。 群体 内 的 个 体 可 以 
明确 地 分 类 和 截然 划分 、 表 现 为 不 连续 性 变异 的 性 状 称 为 质量 性 状 。 (Qualitative 
character) 。 例 如 ,， 孟 德尔 所 研究 的 歼 豆 子粒 的 形状 ( 圆 形 与 皱 缩 )、 子 叶 的 颜色 (黄色 
SRG) 等 。 莉 群体 内 的 个 体 不 容易 划分 为 明显 的 上 类别、 表现 为 连续 性 变异 的 性 状 称 为 数 
量 性 状 (Quantitative character), 又 称 为 计量 性 状 (Metric character). Bin, 植物 


MMT ER. Bee, Ase. AES, SR AEDS CBE A PR SE EAR A GE Bre 
2.1. 


32.1. 质量 性 状 和 数量 性 状 的 区 别 特 征 


特 征 MERK 数量 性 其 
1， 所 涉及 的 基因 数目 一 小 或 少数 开赴 AR BA + 
2. 对 环境 的 反应 TR 3 FF 56, BJ 30 oy AY oh BE ft. 38 32 Sk R: 
3. ERES 种 类 上 的 变化 HELA + 
4. HSK dB PEE (MR) EYE Oa 连续 的 近似 正 态 分 布 


—— MÀ ÀÀ ll 


数 重 遗传 学 是 研究 生物 数量 性 状 或 连续 变异 的 遗传 规律 的 科学 . 它 是 遗传 学 的 一 个 分 
支 ,在 其 发 展 历 史上 曾 用 过 多 种 名 称 ， 如 遗传 数学 (Mathematics of Heredity), Ae Eg E 
学 (Biometrical Genetics), 让 传统 计 学 ( Genetical Statistics ). 数理 遗传 学 
(Mathematical Genetics), MRR (Quantitative Genetics). He — f flt q+ 
KAREE- A. 


£12  BREERIUGES SS E 
在 遗传 学 上 把 一 群 可 以 相互 交配 的 个 体 所 组 成 的 集团 称 为 群体 (Population), ix 


集团 在 统 讨 举 上 称 为 总 体 。 在 理论 上 -~ 个 群体 由 无 限 密 个 个 体 所 组 成 。 数量 遗传 学 以 生 
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物 和 群体 为 研究 对 象 ， 通 常 从 群体 中 随机 抽取 一 部 分 个 体 ， 以 这 些 个 体 为 样本 (Sample), 
通过 对 样本 的 研究 ， 蓝 得 一 系列 有 头 样本 的 统计 数 (Statistic) 来 估计 群体 的 特征 参数 
(Parameter)， 册 此 推 列 样 本 所 来 自 的 群体 的 特性 。 样 本 的 随机 性 受到 遗传 的 和 非 遗 传 的 
因素 的 影响 。 样 村 统计 数 和 群体 (总 体 ) 参数 决定 于 群体 的 概率 分 布 (Distribution). 3 
量 性 状 通常 表现 为 连续 变异 的 正 态 分 布 。 

在 数量 遗传 研究 中 ， 一 般 采 用 统计 分 析 方 法 来 居 算 遗传 群体 的 统计 参数 ， 如 平均 数 
(Mean)、 方 差 (Variance) 和 协 方差 (Covarianee)。 和 恨 定 有 一 个 品种 , 其 基因 型 是 纯 合 的 。 
对 于 产量 这 个 数量 性 状 而 言 ， 每 个 单 棋 的 遗传 组 成 是 完全 一 样 的 。 如 果 不 存在 影响 每 个 
单 株 产量 的 环境 效应 ， 则 所 有 的 单 株 将 有 和 相 河 的 产量 表现 ， 其 值 等 于 群体 平均 数 。 但 实 
际 上 ， 单 株 产 量 除 了 受 基因 型 影响 之 外 ， 还 在 很 大 程度 上 受 环 境 因 素 ( 如 温度 、 光 照 、 水 
分 、 营 养 等 ) 的 影响 ， 因 而 群体 中 每 个 单 株 的 产量 表现 不 尽 相 则 ， 旦 现 过 续 的 变异 。 在 杂 
种 后 代 分 离 群体 中 ， 每 一 个 体 可 能 具有 不 同 的 基因 型 ， 个 体 性 状 的 表现 是 由 基因 分 离 和 环 
境 效应 随机 影响 的 综合 作用 造成 的 。 因此 对 特定 群体 数量 性 状 的 遗传 分 析 ， 人 必须 采用 统 
计 分 析 的 方法 ， 将 群体 中 个 体 间 的 变异 分 解 为 由 遗传 因素 引起 的 变异 和 由 环境 因素 引起 的 
变异 。 

在 统计 学 上 ， 群 体 的 变异 程度 常用 方差 洲 度 量 。 表现 为 连续 变异 的 数量 性 状 , 其 性 状 
值 呈 正 态 分 布 。 反 映 正 态 分 布 特征 的 两 个 参数 是 群体 平均 数 Z 和 方差 o.e HAN G, 
0?) 来 表示 正 态 分 布 具有 群体 平均 数 4 和 方差 o =。 

在 上 述 产量 性 状 中 ，& 度量 了 总 种 的 基因 型 值 ， c = 度量 环境 效应 所 造成 的 变异 程度 。 
任何 一 个 品种 (群体 ) 可 以 种 覃 (或 包含 ) 的 个 体 数 在 理论 上 是 无 穷 的 , 我 们 不 可 能 观测 分 析 
所 有 的 个 体 ， 因 而 无 法 得 知 上 和 o * 的 大 小 。 采 用 统计 分 析 的 方法 , RARE HR 
取 一 些 个 体 作为 样本 ， 通 过 样本 植株 的 观测 分 析 ， 便 可 以 估算 群体 平均 数 上 和 方差 O =, 
PRE y n 个 个 体 ， 各 个 体 的 产量 测定 值 为 zi， xe, . Xr, os En, BER 
i ns 和 方差 0 ? 74 RAST ERROR AE a> 信 计 为 


_ n 
LS FZ (r. t xu... Feet tA) n = Qin), B x 
I = 


OF s= [ra à )? + (x - Ë )2 +... diri Ë 09 & ... + Cre - b )?]/(n-1D) 
"LE œi- hOPN- 
PEAR EI x 407:28 57 BRI Z 和 方差 o? 的 无 偏 佑 计 。 
由 于 存在 基因 前 连锁 和 一 因 多 效 等 ， 生 物体 的 不 同 数 量 性 状 之 间 常 存在 不 癌 程 度 的 相 
互 关联 。 在 统计 分 析 中 常用 协 方 差 来 产量 这 种 相互 关联 的 变异 程度 。 如 果 某 遗传 群体 有 想 
ARKH RRR x Ay, 这 两 个 性 状 的 协 方差 ony n] FREE E 25 Covey 估计 为 


H 


l= 


Hoan RPP, A 21 MWA Eh BST ERA EE EA e 
- 11 - 


下 面 以 East(1916) 关于 烟草 花冠 长 虐 的 研究 为 例 说 明 数 盟 性 状 芍 遗传 特点 。 以 两 个 
烟草 品种 作 亲 本 P Po, RAPERA F, Fa 自 奖 产 生 Fs 和 和 Fs。 根据 群体 中 不 同 花 冠 长 
BE A F pt Hb ESE SE RT UL SU HL KC A SE CR 2.2). 反应 各 群体 表 型 特征 的 统计 数 是 对 
ARE FER OK (样本 容量 ) TE PEH BJ PAD PARE RENE) 及 其 变异 程 
BE (以 样本 方差 表示 )。 AFAR TAE FRA, Mi F s Fk Au] 
TEE HI AE SEHE BER 3 A 28 (€ 2.3) «. EIE ARS TRI AERE BER AH OR TEE BE (UARRA r 


X 2.2 BRR m £$ Z RA BREAKER (mm) B št (East 1915) 


群 组 中 dE (mm) BE RR ”样本 

一 一 一 一 一 一 一 一人 人 一 一 容量 He 方差 
te 84 37 40 43 46 49 52 55 58 61 64 67 70 73 76 78 B2 B5 8B B1 94 87 100 p x st 
Pi 18 45 81 8 1 168 93.1 4.8 
P. 1 21 140 39 231 40.4 2.3 
F, 4 10 41 75 40 3 178 63.5 7.9 
Fs 3 9 #18 47 55 98 75 60 48 25 7 B 1 444 — 88.8 41.6 


# 2.3 MẸ 9 RF. 3 # 43 KB R * 9 E 


ox 1 2 3 4 5 6 7 B 9 
Fs 的 花冠 长 度 46 50 50 60 72 77 80 81 82 
Fa 家 系 均值 53.5 50.2 53.0 56.3 73.0 73.0 74.0 76.3 80.2 
F. # £ + Ë 13.9 10.0 9.2 16.8 14.5 24.9 23.4 25.5 22.6 

上 asFzc0:9726-” bps xa70. 77767" 


AE ARS b aS), 也 可 以 及 党 该 性 状 的 主要 遗传 特征 。 

根据 表 2.2 和 和 表 23.83， 可 以 总 结 出 数量 性 状 的 几 个 但 传 特点 : 

1 无 论 分 离 群体 (Fz、Fs) SER BRA (Pa Pa. Fu), CRER ERER 
ERE Fe; 

2. S ig AE SE EIE dS skin IE AR; 

3. SSK Fo WARK, Fa 各 家 系 次 之 ; 

4. Fs 家 系 均值 与 厅 代 Fs 个 体 表 型 值 之 闻 存 在 极 显著 正 相 关 。 

数量 性 状 连 续 变 异 的 形成 原因 可 以 用 安 基 因 候 说 {Mnuiltigene hypothesis) 来 解释 。 
多 基因 假说 试 为 数量 性 状 是 能 够 遗传 的 ， 它 受 多 基因 控制 ， 这 些 基 因 存 在 于 细胞 核 内 的 轨 
色 体 上 ， 它 们 在 世代 稻 传 中 ， 和 和 控制 质量 性 状 的 主 大 因 一 笠 ， 技 孟 德 尔 方 式 遗 待 ， 表 现 分 
离 和 重 级 ， 符 人 台 遗 传 的 三 大 法 则 。 但 这 些 基因 的 数 应 较 小 ， 各 基因 的 首 用 相似， 等 位 基因 
疗 无 明显 的 尼 隐 性 关系 ,位 点 向 效 应 皇 相 加 式 ， 朋 易 受 外 界 环 境 条 件 的 影响 。 后 来 数量 遗 
传 学 的 发 展 还 证 实 了 等 位 基因 间 的 显 隐 性 ， 不 向 基因 座位 间 的 连锁 种 所 和 作 等 。 
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2.2 群体 平均 数 及 其 遗传 分 量 


2.2.4. 平均 数 的 计算 公式 
在 概率 论 (Theory of probability) p, EHE SER OR BB VL CIE Et x 的 数学 期 望 : 


| i 
E (x) ^ Pi Xi 


RB p; Ax, 出 现 的 袜 率 。 
例如 : x 2.4 列 出 了 50 人 的 身高 (em) 观测 结果 包括 分 组 、 每 组 人 数 和 占 总 人 数 的 比 


例 ( 概 率 ), 据 此 可 以 计算 均值 二 如 下 : 
X= (166H166416741674167416741684...41744174)/50-8500/50-170 (cm) 


E(x)- 0.04X16640.08::16740.12X 1684...40.04:X 174 = 170 (cm) 


# 2.4 50 人 的 身高 数据 


ARAA (x) A HX (p) 
166 2 0.04 
167 4 0.08 
168 6 0.12 
169 8 0.16 
170 10 0.20 
171 8 0.16 
172 6 0.12 
178 4 0.08 
174 2 0.04 
44 50 1.00 


2.2.2 ”群体 表 型 值 的 分 解 

对 群体 中 的 个 体 进行 数量 性 状 的 麦 型 测量 可 以 得 到 友 哑 该 性 状 表现 程度 的 一 个 数量 值 ， 
ROERE BAH A (Phenotypic value, p}, fel Phe (Ro 19094, W. Johannsen jx 
Xe AS al SA 38 SERA, BE AR AY EEUU ae SERT Dm IS] IBS T RANT 
BARS. MATURE AS, BP RRR. Se ROR, REE, dk 
FEET SNR PEAR BY Be SE BAS (SE A) 效应 (Genotypic effect, £ ) 和 环境 中 
随机 误差 效应 CRRA, Environmental deviation，e) 的 影响 ， 则 群体 中 其 一 个 
ik i WRAY (Phenotypic value, p) 可 以 用 一 个 简单 的 线性 公式 来 表示 
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p = £ +g + ë 

B[ dk ps] 283 e RV. z 和 环境 效应 e SE TSE PIB SS SR H DOE A SER (LAUS RE DIOS £ 。 
对 于 一 个 群体 而 言 ,e 是 均值 为 6， 方 差 为 o 的 正 态 随机 变量 。 一 个 个 体 的 基因 型 效应 
WER RHE EB iS F| UT DS SEDES (Genotypic value, G), EMR MBA ch Hq BR DJ 
素 控 制 的 部 分 。 

对 于 具有 及 个 个 体 的 大 群体 ， 其 群体 的 平均 表现 型 值 P El N PE bK Ha (6 ; 

P =[ Sas & + e,)] / N = £ + (= "E: e] i N= k 

2=1 i=l. f=1 


显然 群体 的 平均 基因 型 值 也 等 于 群体 均值。 


2.2.3 基因 效应 (Gene effect) 

假定 基 内 座位 4&-a 上 共有 一 对 等 位 基因 A Me, Hh 和 称 为 瑞 效 等 位 基因 ，a 称 为 减 癌 
等 位 要因 ， 其 大 小写 分 别 表 示 其 对 基 交 型 但 的 增加 或 降低 作用 。 则 对 于 让 该 基因 座位 上 省 
差异 的 两 个 亲本 AAR aa, 其 杂种 后 代 群 体 中 存在 AA, Aa 和 aa SERERE, 我 们 将 两 
种 纯 合 体 AA 和 aa 的 基因 型 效应 之 差 的 一 半 定 义 为 该 座位 的 基因 如 性 效应 (Additivs 
effect), Hi d 表示 ， 即 . 

d = (faa - Fan )/2 
lit, AA 和 aa 基因 型 的 效应 分 别 为 + 和 -d. 
对 于 影响 同一 性 状 的 一 个 基因 座位 ， 其 总 的 基因 加 性 效应 为 


k 
X. d; = (ds + dat... + d, ) = [d] 
i=l . 


Zee An 的 基因 型 效应 偏离 丙种 线 合 体 的 平均 基因 型 效应 的 程度 定义 为 基因 的 显 性 效 
应 (Dominance effect), Al A X: 
A= #as- (Faw + p...) /2 
其 中 (gaa +800) /2 EES E (或 亲本 ) 的 平均 基因 型 效应 。 
对 于 影响 同一 性 状 的 & TEAR, ARR 


£ 
A A, = (À, + fat... + Bs) = [A] 


LCE APE BZ AU FERE BV By h EE SC c 09 3E as 8] DA ELA RY SG he C8 
Xp 75 gi B] — 3k LOVE PHT SE ELA ERR, t nf SCAR BOSETU HS (84038. ing] | 
d = (Pana -Pan)/2 
# = Paw-(Paat P..)/2 
= Fan- za 
其 中 证 为 两 种 纯 合体 { 亲 本 } 的 平均 表 型 值 ， TE BR oP 3 BE < 
单 基因 座位 和 多 基因 座位 下 ， TRANK RRA NASARET S 
根据 二 的 大 小 和 方向 的 不同 ，Ana 的 基因 型 效应 和 基因 型 信 在 AA 和 和 aa 的 数 轴 上 有 
7 种 可 龙 的 位 置 ( 洋 2.1 3H3 2.6). 
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x 2.5 单 基因 座位 和 多 基 困 座位 情形 下 的 基因 型 、 基 固 型 效 上 让 和 基因 型 值 


一 一 一 一 一 一 一 -一 


aaa eo— rer" 


AA d m+ d A. Ai AaAe...-AvAy [ 4] m+ [ d] 
Aa h m+ h Ån À282... Anan [| 4] m+ [ à] 
aa -d m-d 8180380302..." -[ d] IH — í d] 

基因 型 an AA 

Noi bd ME l i L. 

Aa 所 在 位 置 1 2 8 4 5 6 T 

基因 型 效应 -d 0 +d 

Ak Al a m-d m m+d 

REKHA 40 70 100 


图 2.1 ZA E E 2 Sr ËJ A dn dr xb + dk X 


zx 2.6 3 Ej E ge SE Br E) A J> 30 2 Bl 34 doe HE 3 2, D BH 


Aa 所 在 位 置 zm fH 最 性 方向 和 和 大 小 
1 < 40 fia a md hid | >1 
2 40 # m Ej | A/d [= 1 
3 40<Aa<70 jr pA BE O< | Afd | «1 
4 70 A HE h-0 
5 70<Aa<100 FP S8ARE dE O<A/d<l 
6 100 正 向 完全 是 性 bfd=1 
7 7-100 Em XS EE kid>1 


2.2.4 ” 近 交 群体 世代 平均 数 的 遗传 分 其 


经 近亲 交配 所 产生 的 群体 称 为 近 交 群体 。 常见 的 近 奖 群体 包括 自 交 群体 、 回 交 群 体 、 
同胞 交配 群体 等 。 


由 两 个 纯 系 亲 本 P, 和 Ps 杂交 产生 F,。 这 三 个 群体 为 基因 型 一 致 的 非 分 离 群体 ,其 群 
体 基因 型 值 《上 由 群体 均值 估计) 分 别 为 : 
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群体 均值 3E TA Ae juz 次 基因 座位 


Fi m+ d m+f d} 
Fa m- d w- [| d] 


F, m + À m + [ 5] 


HI IK F, BP Po, HHE CRRA) 可 计算 如 下 : 


基因 型 种 类 ME (ps) FAH Gn) Pik: 
AA 1/4 m+d ( mtd) J 4 
Aa 1/2 m+ Ë { m+tA) f 2 
na 1/4 m-d ( m-d} j 4 
Bro) 1 m + hi2 


AD k GP ay AE EEl 
Fe = m+ [A12 
MEME BRAVE WS IM HE FA Ze GiB REA BU dg Eze , 
EEG A. SAUER PRAM HOS OID, 其 均值 为 : | 
FK. = m+ 0/2)** [4] 
Ff. ERA Rh IN 5328 2k 2 — ee LAE, iR Eb BE PU E EHE DICE 2a In] SS EE E (back- 
cross populstion), i2 Fil P,P AB. F. Pole Ba, WA 
F= m + 12 id] + 1f2 ja] 
Baz m- 122 [dl] «12 i5] 
is A IB S Ae PE SE B| SS RIA Bie, EMERE espa e SiC h B... MERA 
TAARE A G2) 纯 台 体 频 率 为 1 - G: Sy. 因此 
Fas mt [t O/D] Ed} + nry" [DA] — 
Nn m ile 0O/2)*3 [d] + 3/2)" [4] 
GP OLXXTSCHLE Xr SER GEGSHE RUE HE tE S Oy EE CX 21) 


2.3 RRS RAR EHS 


23.1 FSP SARAH 
AIL, PEER x By oe 2 J 
3 = E(r")-iEx)*?- Xp ze < oY px)? 
Fy E SF AOR ST A i 85 SUERTE ARS ASEa HD ROR ER 
ZEE 据 此 可 以 计算 IR Bb PE O 3S Ver x Very. 
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R27 32 BË Fk E 39 8 DUCERE QA DOW (PE-RERB) 
一 对 等 位 基因 Kk Xp eO 

ee tk _ EN L— ig m aam. - 一 ee 

a d a m [ 4] [ 4] 
Py 1 1 D I -i 0 
P. 1 -F 0 1 -1 0 
Fi 1 o 1 1 0 1 
Fa 1 0 1/2 i 0 1/2 
Fs 1 0 1/4 1 0 1/4 
F, 1 0 (1/2) #72 1 0 (1/2) #73 
Ba t 1/2 1/2 1 1/2 1/2 
Bz 1 ~1/2 1/2 1 -1/2 1/2 
Bre 1 1-(1/2) * (3/2) * 1 1-(1/2) * 3/2) = 
Boe 1 -[t-0/2 ]  à/2)* 1 -[1-0/2 *]  /2* 
Bis i 1/2 1/4 1 1⁄2 1/4 
Bas 1 -1/2 1/4 1 -1/2 1/4 
Fax P, 1 1/2 1/2 1 1/2 1/2 
Fax Pa 1 -1/2 1/2 1 -1/2 1/2 
Fax Fa 1 0 1/2 1 0 1/2 
Fabip 1 0 1/2 1 0 1/2 
Bibip 1 1/2 3/8 1 1/2 8/8 
Babip 1 -1/2 3/8 1 -1/2 8/8 


SER E 3X bip Fe aR mY xt x 


xe 2.8 ADAPRRHRKRERRAERUR 

Lm 样本 x HA 了 

A dB - — - — _ m E 
(x,¥} A Pi P x; D: XP AR D: Pils BLY 
156 2 0.04 0.045166 0O0.04X1567? 

157 4 0.08 D.08X157 G.eax 1672 

165 6 0.12  0.12X168 0.12X1687 

169 B 0.138 0.186 X168 016x1697 10 6.20 0.20 x169 0.20X1897 
170 10 0.20 0.20170 6.201702 30 0.50 O.60%170 0.66>01702 
171 8 0.16 0.167171  Á 0.18 X 1712 10 0.20 0.20171 0.20 X)j71* 
172 5 0.12 0.12X172 6.12%1722 

173 4 0.08 0.08 X178  Á 0.08 X 1757? 

174 2 D.D4  O.PD4 174 G D45237 42 

> 50 1.00 176.0 z8904 50 1.00 iTu.0 252300.4 


-17 . 


Var x = 22 px? - ( X pix)? Vary = 2 p? - ( Z pay)? 
I = 28904 一 1707 -4 = 28900.4 - 1707 -0.4 
xX = 170.0 F = 170.0 


232 — BÉ ko dE RE A ox E 
采 骨 类 似 于 表现 型 值 的 分 解 方法 可 以 将 表 型 方差 (Phenotypic variance, 9 8) 448 
为 由 基因 型 作用 所 引起 的 基因 型 方差 (Genotypic variance, o 2) 和 由 环境 作用 所 引起 的 
环境 方差 {Environmental variance, o 2), EI 
CE=- czt 0i 
基因 型 方差 (c 2) 可 进 一 部 分 解 为 由 基因 的 加 性 和 显 性 作用 所 引起 的 方差 ( o 当 和 
g Ë) 
ga2- cct c£ 
车 群体 内 的 个 体 具有 相同 的 基因 型 即 同 质 群体 ， 各 个 体 的 基因 型 是 一 数 的 ， 其 表 型 变 
异 由 环境 因素 引起 ， 此 时 有 


og= oF 


2.3.38 JERRANASAR 
纯 系 亲本 和 F, 为 基因 型 一 致 的 群体 ， 故 存 
O@s= OR2= SË, = 02 = E 


Fs 的 基因 型 方差 0 ea (上 先 考虑 一 对 基因 ) 可 根据 表 2.9 计算 。 


R29 了 z 和 群体 遗传 方差 的 计算 
— M — MÀ LLL 


F; PES 3 d 3 (pi) EAD OE Axe RF (x.) Ps X; Pax? 
AA 1/4 m+ d + d ija d 1/4 d* 
Aa 1/2 m+ A À 1/2 Bh 1/2 4? 
an 1⁄4 m-d - d 1/4 (-d) iuf (-d)? 


> 1 1/24 1/2d? + 1/247 


C gra È pix - (È px)” = 1/2d7? + 1/2h? - (1/24)? 
= 1/2 d? 41/4 五 = 
当 性 状 由 A 对 独立 基因 控制 时 : 
€ Era = 1/2 Cd? +14 DAP = 12D + YJAH 
其 中 
k £ 
D= > di H- Dh? 
y=1 f=] 
F. 的 表 型 方差 o0 Bre H: 
Obras G Erat g ra= 1/2 D+1/4 H+ Epa 
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F. PP KOR eS ASR MBA) 可 根据 表 2.10 计 算 。 


* 2.10 Pot REG TENTS 


Fa EAB 频率 (p.) EARE (x) pix. p xz 
AA 3/8 + d 3/8 d 3/8 d? 
Aa 1/4 b 114 k l/4 kF 
BR 3/8 - d 8/8(- d) 8/8 (-d)* 


一 -一 —— e: 


> 1 1⁄4 A 3/4 d? 41/4 Lh? 


g grsco3/Ad74 l1j4hb?— (1/4 h)?- 3/40 743/16 * 一 8/4 D43/16H 

Fs 的 遗传 方差 € ¿=s URRH F, EFRA EMRE 0 xe. 
(— Br 38, BU Fs 家 系 平均 数 的 遗传 方差 ) 和 由 FAM PMA RAS RHI 
0 &rasc CET Zi, Fa RANA BH FH) o MPS SE ARK 2.11 WT y ie o 


# 2.11 Fs ERE 3 88 45 J 3 bu 2 SE 
Fa Fa | 
TT — n — =— Ps X: p: rf 


ERD ME) RETHA) BRAD Hy) 


AA 1⁄4 d ü Laid ijfd* 

Ae 1/3 125 2d" + jae? 1/2/25) 1/5(1/2 h) 
Ba 1/4 -d Ü l/4t-d) i4(-4d)* 

> 1 1242 + 14a” HF: U2d* + 1/BA* 


O Ë raos = SpA - ( Epa)?” 
= 1/2d? 4 l/Bh? - (1/4h)? 
l/2d? + 1/1647 
1/2D + M16 H 【对 于 £ 对 独立 基因 ) 
d Eram = 2 pays = 1/4 (0) + 1/2 (1/2d? + 1/457?) 1/4 (0) 
= l4d^ + 1/857? 
= 14D -1/8H (对 于 k 对 独立 基因 ) 
而 gG gra7 J grasa) t Ú graui 


AT HOCH SAX, Fe ABH: 


th 


2°71 -1 
Gere = l1 - (0/2) ** ] D+ ——— FF 
1 


r 


由 此 可 得 Fe th F. `, 并 的 加 性 方差 的 增 量 为 : 


一 19 一 


2 此 一 下 -1 2 r— -1 


AD-—————pD--——-——— p = (1/2) *-" D 
grok 9t-a 
F. RE Feo. 代 的 显 性 方差 的 减少 量 为 : 
27-2 -i 2*-* -1 gt: _ 3 
AH» — H-—— Hean Hf 
qt-2 4 t-t 4 *t-1 


B. 群体 的 遗传 方差 2 Zaa ( 先 考 虑 一 对 基因 ) 可 根据 表 2.12 计 算 。 


X 2.12 回 交 群体 B, WEA EMU 
- —— MM MÀ Lu 


基因 型 种 类 频率 {p,) # Bi rx) JP: X; p: xP 
AA 172 d 12 d 1/2 g^? 
As 1/2 à . 1/2 1/2 h?” 
eee 
2 1 1/2 (drh) 1/2d* + 1/247 


g gm, 7 1/2d7 + 2h? - [1/2 (d hb) = i/4d? - 1/2dh + 1/442 
= 14D -W2F + MAH. (HF k 对 独立 基因 ) 


k 
其 中 F- È mf, h; 


辣 理 可 得 : 
Ofe2* 1/4D + 1/2F + ljAH 
AIM G Zeit 0 ÉZno- 12D + i/2H 
— HEE DL UE EA O38 025 ED ITH 2.18. 


2.3.4 BEE IRI 7: 2621 (Covariance components) 
概率 沦 中 两 个 随机 变量 x 和 和 7 的 协 方 差 定义 为 : 
Cove (x,y) = E pry - 《之 p x; CD pui) 
对 于 回 质 群体 Pl. P238, 由 于 上 下 代 不 存在 由 于 遗传 因素 引起 的 相关 性 ， 上 下 代 之 
MA Wt a2 Cov, 就 等 于 环境 协 方差 Cov.: 
Cov, (Pa, Pa) = Cov. (Pi,P1) 
Cov, (P4, P2) = Cov. (Pa, P4) 
对 于 异 质 群体 ， 下 之 站 的 表 型 协 方 差分 解 为 由 于 让 传 原因 引起 的 渤 传 上 方差 及 
由 于 环境 因素 引起 的 环境 协 方 差 : 
Cov, = Cov, + Cov, | 
Fo 和 Fo 之 间 的 遗传 协 方差 Cov e (Fa, Fs) (45235 J& — XE EDD). 可 按 玫 2.14 计 算 。 
Cove(F2,Ps)= D pixies 一 (2 pix; )(5 piyi) 
= 1242” + 1/452 - (1/25) (1/4 h) 
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表 2.18 ERSESGSAXEAE (加 性 - 星 性 模型 ) 


D “E 符 号 D E F 

Fa OZ. 1/2 1/4 

Fa O s 8/4 8/16 

F. oO S= 7/8 7/64 

F. g Ex. i- 0/2)* (2*—* -1)/4*'7* 

B; C om. 1/4 1/4 -1/2 

Bz g gna 1/4 1/4 1/2 
Emit C E nz 1/2 1/2 

B.S d Zes 1/4 1/8 | 

B-58 O nas 1/4 1/8 

Ss e 250 1/2 1/4 

Sa 9 Zsa 1/2 1/4 

F2xP, 1/8 1/8 -1/4 

Fax P. 1/8 1/8 1/4 

F+ X F. 8/8 1/4 

F2bip 1j4 3/16 

B,bip ij4 3/16 -1/4 

Babip 1/4 3/16 1/4 


Sa. Ss 为 同胞 交配 群体 


#2.14 F, # F, Z Edel 2 BJ T SL 


F. Fa 家 E 
— 398 pix; P V. PeX; 
基因 型 RLM Cp.) WE (ts) C) 


AA 1/4 +d d 14d l/4d 14d > d 

Aa 1/2 h i25 1/2h 1/2X1/25 ((/2A)X(J/2)h 
aa 1/4 - d -d 1/4(- d) 1/j4(-d) 1/4 (-d)(-d) 
工 1 1/2À 1/4 1/2d? + 14h? 


- H2d? + 1/852 
= 1/2D + 1/8H { 对 于 大 对 独立 基 鸯 ) 
同 理 可 得 : 
Cove(Fa, Fa) = 1/4d X 5 + if2h X h + lid(-d)X h -(Ah) a/2h)- 0 
Cove(Fs,Fa)= 3/4D + 3/82H 
3*3 -1 2:3 -1 
Cove(Fe, Fer) = 一 一 


2 *—141 g= #-1 


-= 21 - 


2.4 数量 遗传 模型 及 其 检验 


可 以 将 模型 (Model) 简单 地 定义 为 科学 规律 的 数学 表达 式 。 酸 如 人 的 身 商 五 与 体重 
扩 之 间 在 一 定 范围 内 存在 下 列 数学 模型 
W (公斤)= H {厘米 ) -100 
数量 遗传 模型 就 是 数量 性 状 的 遗传 表 现 与 各 种 遗传 效应 之 间 的 函数 关系 。 


2.4.1 Mtt- pg EIE (E SHE Additive-dominance model) 

pni - BERRA B9 JE RICE ECEE AMES LTDA OE RR So RW 
的 群体 均值 、 方 差 和 协 方差 ， 都 只 考虑 了 基因 的 加 性 和 显 性 效应 ， 而 未 考虑 基因 座位 间 的 
翅 作 和 基因 连锁 ， 即 它们 是 在 加 性 -最 性 模型 假定 下 获得 的 。 B 


HRH 
Pı- m+ [ d] 
P, = m- [ d] 


*F, = m+ [ 5] 
Fa= m+ 1⁄2 [RJ 
可 得 
Fa- 1/2 (Pa + Pa) = 1/2 [ F,- 1/2 (P, + Fe) ] 
B] m + 1/2 h - 1/2 (m + d + m- d)-1/2 [ m+ FB -1/2 (m + d + m-d) ] 
Br Ei 
Fa = 1⁄4 Pa + 312 F,+14 P, 
类 似 地 有 : 
Fa-1/4 P. + 1⁄4 Pu + 1/2 Fa= 3/8 P, + 38 P. 114 F, 
B, = 1/2 P, + 12 Fy 
Bo= 1/2 P. + 1⁄2 F, 


在 一 个 数量 性 状 的 遗传 试验 中 ， 根 据 记 代 均 信 闻 的 相互 关系 ， 我 们 可 以 检验 所 采用 的 
遗传 模型 对 这 一 性 状 是 否 适 合 。 其 原理 就 是 比较 殿试 群体 的 均值 ， 检 查 在 误差 范围 内 上 述 
世代 均值 之 问 的 期 望 关 素 是 否 成 立 。 其 中 最 简单 的 检验 方法 是 ABC 尺度 测验 (ABC 
Scaling testj 。 该 检验 的 基础 是 在 加 性 - 显 性 模型 下 ， 以 下 三 个 等 式 的 期 望 值 为 0: 

A= 2 Bı- P, = F, 
B = 2 Ea- Pa- F. 
= 4 Fa- 2 F,- P,- P. 
可 以 采用 t- RUE OCS RE AUA RUE A. B. C538ie(ü 0 HI SR. 
例如 ， 对 于 A RÆ: 
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: | A | 
^ (Var. ) 2/2 


其 中 
Vara -Var(2HB, © Fy = F) 
= Var(2B,) + Var (-P,) + Var (- 7) 
= 4 Var(Hi) + Var tP.) + Var (Fi) 


2.4.2 加 性 - 显 性 -上 位 性 模型 

基因 的 非 独立 作用 包括 非 等 位 基因 互 作 和 基因 连锁 。 AED] E lE MPRA E EE Epis- 
tasis) o 和 葵 因 互 作 可 分 为 栈 个 基因 座位 所 引起 的 二 基 互 作 及 三 个 或 更 多 基因 座位 所 引起 由 
S EAE E. 

HE A-0, ffl Ao-az 钠 个 基因 座位 的 二 基因 互 作 可 分 为 以 下 几 娄 : 

两 个 基因 座位 加 性 效应 之 闻 的 互 作 称 为 加 性 X BD PERLE, ing dux dak fae, 一 个 基 
因 座 位 的 加 性 效应 与 男 一 个 基因 座位 显 性 效应 鬼 互 作 称 为 加 性 X 显 性 互 作 ， 记 为 dim be, 
daX h, 或 Jin. 7z=a; 耳 个 座位 的 显 性 效应 的 互 作 称 为 显 竹 X BEE, WH hiXAa 
BE Iia. 

涉及 两 个 基因 座位 时 ， 有 差异 的 一 对 纯 合 亲本 间 的 Fs 有 8 种 可 能 的 基因 型 ， 各 基 阅 
型 的 效应 列 于 表 2.15. 其 中 各 互 作 项 的 系数 为 两 个 主 效 项 的 系数 的 乘积 。 


表 215 再 对 基 困 互 作 末 件 下 Fa 群体 9 种 基因 型 的 效应 


ey . . _ 


& Bom AzAa (1/4) Asas (01/2): azta (1/4) 
AAs (1/4) 1/16 (d@atdntisa) 1/8 (dit rtJiz) 1/16 (di-da- io) 
Aja, (1/2) 1/8 (4,+d24+Ja2) | 4A (Ghathau ia) 1/8 (hi-da-fas) 


8484 (1/4) i/l6 C di da-f.u) 1/8 (-di-bh ajia} 1/16 (-di-darti.i) 


RAS RE REAL E. 有 关 基 因 型 的 效应 可 表示 如 下 : 
& (Ai A, AnAvAgAs) = d, + dat dat Zam + fan + Tas + fişa 
£ (A, AA, An Asgas) = dy + datat fiz + Jis + jas + Jrayss 
F AAs AzauAsia) = di b ho Rat Jaz + fas + las + Jis 
其 中 fia 为 三 个 基因 座位 其 性 效应 之 间 的 互 作 效应 ， 六 ss 为 1、2 两 个 座位 的 加 性 效 
应 与 第 3 座位 的 灵性 效应 之 间 的 互 作 北 应 ，j yon 为 第 1 座位 的 加 性 效应 与 第 2、8 座 位 的 显 
性 就 应 之 间 的 互 作 效 应 。 
上 述 世 因 互 作 与 经 典 的 互 作 之 间 训 找 出 相对 应 的 关系 (Mather 和 Jinks 1982), 
在 加 性 - 显 性 -二 基 央 互 作 模 型 下 ， 几 类 常见 群体 的 均值 如 下 : 
Pi(AQ,A.AS2AS2)- m + dit+ da + fas 
PEER) = m + [d] + [i] 
P .(s.,e,asus) = m~ dy ~ q. + fia 
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PIEXDÉDD- m- íd] + [:] 

F, = m+ | ë] + [7] 

Fo- m+ 1/2 [A] + 1⁄4 [J] 

五 := m+ 12 [d] + 1/2 [5] + 1/4 [7] + 1/4 [7 + 1⁄4 [7] 

Za- m- 1/2 [d] «1/2 [B] + 1/4 [7] - 1/4 [7] + 1⁄4 FJ] 
由 此 得 到 与 平均 数 有 关 的 6 个 参数 m. idh [Al EN UI 和 17] BAHR: 

m = 1/2 Pit+12 Ps + 4 TF. - 2 ZE. - 2 E, 

[dg] = 1/2 P,-1/2 P. 

[h] = 6 B, + 6 Ba- 8 Fa- F,- 3/2 P.- 3/2 P. 

[i] = 2 Z, + 2 Ba- 4F, 

[7] 2 Ba - Pa + Fa- 2 HE. 

[7] = P. + Ps + 2 F, + 2 F< = 4 ZE, - 4 E, 

也 可 采用 -WREE SAIAS 0 的 差异 显著 性， 例如 : 

tra; = L[d]I / (Varro 9777 

( Var, an? = (1/4 VarP,« 1/4 VarP,)*/* 
RARE Ob MVE 22 — ELSE BUE BH TEE RSH LORY ESRB), 
但 不 能 说 明基 否 符 合 加 性- 显 性 -上 位 性 模型 。 

加 性 - 显 性 -二 基因 互 作 模 型 不 适合 有 三 种 可 能 原因 ;: (1) Trdt-— MEDIE SE ded DB 
fe; (2) 互 作 基因 之 间 丰 在 连锁 ; (8) 两 前 兼 而 有 之 。 

可 采用 民 下 三 式 对 多 基因 互 作 进 行 检 验 ， 当 无 瑟 作 时 ， 互 、 了 了、 了 的 期 音信 为 0: 

X = 12 (P,- Pa) - (Bis + Bia) + (Bar + Bae) 

F = F,- 1/2 (P, + P.) + (Es. ~ Baz) - (Ba. - Bas) 

Z = (B, - Hz) - UBF: - Bak) 
FL, Bas ABX Ps, Bis WB. Pz, Bar BoX Px, Boo BB2X Pas 


2.5 遗传 变异 的 传递 与 选择 


影响 数量 性 状 遗 传 变异 传递 和 选择 的 因素 包括 : 控制 性 状 的 基因 数目 或 有 效 六 子 数 ; 
等 位 基因 间 显 性 效应 的 大 小 ; 性 状 总 变异 中 但 传 方差 (或 加 性 遗传 方差 ) 所 占 的 比重 等 。 


2.5.1 KAFE (Number of effective factors) Ex gz ¿3 p #£ 

RIPPER, BARGE BH UE 4 IK H ER 55 OE ES OR EM BRE 
对 于 数量 性 状 ， 经 上 典 的 基因 数目 分 析 方 法 有 由 类 :(1) 染色 钵 分 析 法 (Chromosome assay): 
(2) 理论 与 观测 值 比较 法 ; {3) 统计 参数 法 ; (4) 基因 型 分 析 法 (Genotypic assay), 

Castle (1921) 根据 Fz 代 的 基因 型 频率 按 基 因数 目 呈 二 项 式 分 布 的 原理 , 提出 了 数量 
性 状 的 基因 数目 佑 计 方法 。 若 存在 k 对 等 位 基因 的 差异 ， 则 F. 代 应 有 25+1 种 基因 型 ， 
而 基因 型 的 频率 呈 0/2 + 1/27: 的 二 项 式 分 布 。Fs 群 体 的 期 望 基因 加 性 方差 为 二 项 分 
布 的 期 望 方 差 

mpg = 2k X31/2X1/2 = kl2 = o Bp, 
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假定 同 效 等 位 基因 在 亲本 间 和 集中 分 布 ， 每 个 基因 座位 的 效应 相等 县 为 一 个 单位 ， 则 
-Pa= 2{9] = 2kqd = 2 E 

i (Pi-~P 2)? = (24)? 

Fs 群体 基 央 加 性 方 莽 与 双亲 着 值 的 平方 的 理论 比值 和 实际 比值 ， 在 假定 符合 的 情形 下 应 

相等 ， 即 


o 3ra & {2 
(P,- Pa)? ^ — Q £) ° 
解 之 得 
(Pi - P=)? 
E = - _ 
Bo Äre 


其 中 2 Re. —RRED Varea- Var.xe.fhib. LARA REEMA E, k 
的 竺 值 才 是 无 仿 的 。 且 在 大 岁数 情形 下 ， 搬 定 不 符合 通常 使 天 值 被 低 佑 。 


2.5.2 R (Degree of dominance) 

L B EdGpENOE B ERE | 

HRA BERA hj d; 

k 对 基因 时 ， 显 性 度 为 X jd. = [ à] [d 1, 此 时 又 称 为 势能 比 (Potential ` 
ratio). 

2. H W fx x pug gu 

SRE E 对 等 位 基因 ， 每 个 座位 的 基因 效应 相等 ， 即 

da = d, = ... = dy = d; A, = h32... = B= = À 
W| AY D) = (EE AF f XZ dP ? -( kh?] kd?) = hj d 
当 doc d, b, FA Wl. (H] D)' APPR RHI (Degree of average dominance). 
ICH D)*/? = 日 时 为 无 显 性 ; 当 0 < ( HI D)"? <1 RRA BH; Mp (HD) 
1 NAG tt. 


2.5.3 JBE (Heritability) 及 其 情 计 

遗传 率 被 定义 为 “ 疯 测 方差 中 由 仁 传 变异 所 引起 的 部 分 ”。 

可 将 遗传 率 进 一 步 分 为 广 久 遗传 率 (Heritability in broad sense) 和 和 狭义 遗传 率 
(Heritability in narrow sense ). J W S 3E BH “ R38 (07; 38 S XEM ras 89 ro: 


Ü z cz 
Ag = — 2 
Gg O2t-02 
nnd Monee “加 性 方差 占 表 型 方差 的 比例 ”: 
o gà 
Ap? = er — ...— Am 
o Ë o3+ 0&4 ag 


遗传 率 是 指 变异 的 传递 率 。 假 定 人 类 的 平均 身高 为 1.65 2k, Bw Acidi) 5pm 21.73, 
SIRE A? ~ 0.55 FD 55% 0t, KUMAR FRE eB 1.65 + (1.73-1.65) 
55% = 1.68 + 0.044 = 1.694 3, 
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环境 方差 可 由 非 分 离世 民情 计 : 
O2 = Of. EX 1/2 (CG É, + Oe) MW if (0 É, + TB2+ Z Fi) 
或 1⁄4 (o Ë, + 2081 + o Ba) 
= (081% 0 B,)*”2 MW (0 ËX 0 ÉaX o Fi) 等 


oža- of 12 D + 4 E 


1 利用 非 分 离 群体 及 P. hs 


8 Ba ^ d2 D+1⁄4 H+ E 
2. AALFRARA APR EH LF hf 
Fax S 254 fE X Fo += PS BJ EIR (Regression) 4 


Ay = 


o Cove (Fa, Fa) 1/2 D+ ij8 FC 
b ya, = 7 = = Fan 
"ET 1/2 D + 1/4 He E 
PARIS Fe AURI i pH A 
_ Cov (Fa, Fa) 1/2 D+ 1/82 H 
bara EN `= 7 = A 
O Frese. 1⁄2 D+ 1/16 H+ E 


为 克服 b > 1 时 出 现 的 难以 解释 的 遗传 率 ，Frey Hl Horner 1957) 提出 标准 单位 遗传 
率 一 一 亲子 代 的 原始 数据 除 以 自身 的 标准 差 后 再 计算 回归 系数 ， 即 原始 数据 的 得 关系 数 上 
(Correlation coefficiency). 
Fs 家 系 均 值 与 Fz 个体 之 间 相 关 为 
Cov (Fa, Fa) 
Fra mz = ` — = RB; 
( 6 É£aX 2 Be) */7 
3. ARB RHR h t AS 
Warner (1952) 提出 了 应 用 Bi. Bow Fo 群体 个 计 过 的 变异 分 解法 。 即 由 下 述 


a 3 A ARS SBE 2273 E 
g ga = 1/2 PD o + li Hi E (1) 
O É.- 1/4 D 14 H-1/2 F4 E (2) 
0£2- 14 D414 H+rif2 F+ E (3) 
(2) + (3) 得 
ağ, + Go B= = 1/2 D+ 1/2 H+ 2E (4) 


E (1) 和 (4) 得 
D-2[2v0£g82-(20£8:450£82)] = 1/2 cà 
2 c£g2- (0 tV ia) 1/2 D 


h Ë= 一 - = -一 一 


2 ža 1/2 D o + 1⁄4 A+ E 


2.5.4 直接 选择 ( Direct selection) ARRA (Response to selection) 
变异 是 物种 形成 和 新 品种 选择 的 基础 。 选 择 造 成 群体 中 不 同 基因 型 的 差异 艾 殖 ,导致 


群体 基因 频率 的 变化 ， 从 而 导 致 所 选择 性 状 群体 均值 和 方差 的 变化 。 
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l. ik RAO ED 23k CE S 

选择 所 导致 的 上 下 此 之 间 群 体 均值 的 变化 称 为 选择 响 订 (RO. EREA 
Exc OY LK EGRE FE ERE (Genetic progress). iz {fit jE (Genetic advanee)、 但 传 获得 或 
iif (Genetic gain}. MHE (Predicted progress or gain) $, RAS AM. 
GS. G AI AG 35S. 

假定 在 选择 前 ， 原 始 群 体 的 平均 数 为 so. AERAR ARAE Fl SF32 3F BJ fk , YZ 
wi is RE og PE, TRE AP XX。 由 当选 个 体 交 配 产 生 下 一 懂 群 体 { 子 


REE) 子 代 群体 平均 数 为 YY。 我 们 把 当选 群体 与 子 代 群 体 的 平均 数 之 差 称 为 选择 差 
(Selection differential), wA S, ER 


S-r-Y 
ALE, eA RO 
| R-y-t 


2. i& cA Mr dn dEGEGEIEESXE 
在 不 加 选择 { 即 全 部 群体 当选 ) 时 
X = p = 到 
KE PREETI. BAe.) 2.2), E 
y- Ho- b (x= #) 
ARERR RR SEA RU — MEAT F ik yb Y. U4 BRAN TY RUPES ÉL RI dei E| A AMA 
F= H + b(x-n) 
B] X - & = b(x- E) 


图 2.2 XR d& d L T F # # 23 dE 9; u CEN TE SX) . 
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由 于 Hey- 2, S-x- Kn, k 
R= bS 
RIS = b 
A EP AA BIB FT Ae eS A, 
E= hx 
让 此 可 见 ， 选 择 在 下 代 的 实 班 程度 取 雇 于 性 状 的 遗传 率 〈 图 2.3): 
当 APL, = g+ APR - 5) = x, ,选择 完全 实现 ; 
M AP OR, y = wt bh? (x - 1p) = yp， 选择 完全 不 能 实现 : 
4o< 4° <1, y = Lut h*(x- n), BRABMA TA. 


S AR A pis 2 HARARE ae 


3 58 2 = 


Fil AR fed 


XR 
图 23 遗传 率 对 选择 响 示 的 影响 


3. 选择 响 应 的 预测 与 选择 强度 (Intensity of selection) 
根据 公式 是 = 五 28， 要 对 选择 响应 进行 预测 ， 必需 知道 性 状 的 遗传 率 和 选择 差 。 而 
选择 卷 只 有 在 选择 结束 后 才能 确定 。 
影响 选择 差 的 因素 包括 选择 率 《当选 个 体 占 原始 群体 总 个 体 的 比例 ，P) AOR HEIR 
的 变异 大 小 《性 状 的 标准 差 o )。 当 群体 变 灌 一 定时 ， 选择 率 越 高 ， 选 择 差 就 越 小 ， 而 当 
选择 率 一 定时 ， 群 体 变异 越 大 ， 选 择 差 也 越 大 《图 2.4). 
当选 择 率 一 定时 ， 选 择 差 的 大 小 与 群体 的 称 准 差 o ARIEL, BF 
S= ko 
其 中 至 为 比例 常数 ,该 党 数 只 与 选择 率 有 关 ， 而 与 o 无 关 。 故 
£= Slo -(x -i)lo 
XX ELE 为 标准 化 的 选择 盖 , 称 为 选择 量度 。 所 以 
R= Koh- ko, (hb2)1/2 


其 中 0 实际 上 为 群体 性 状 的 表 型 标准 差 , 而 o 。 为 相应 的 基因 型 标准 差 (V,)'^^, 
一 9B - 


50% 


7 20M 

7 tb) fc) tt 
7 

s. [| 
S 21.6 Saa S-1.4 
(0-2) (0-2) (0-1) 


图 2.4 dde EF k RSRCOEGUSERS) 45x34 É rh 


根据 上 式 ， 提 高 选择 响应 的 途径 包括 : (0) HEP AUTRE: c. (D 提高 性 状 
GEES A7; (3) 降低 选择 率 p, 提高 选择 强度 x. 
Simmonds (1979) 给 出 了 求 值 的 经 验 公 式 : 
Ék = 1.13 + 0.78 log (1/p) 
此 式 要 求 原始 群体 样本 容量 n>20, H p-0.1— 0.001. 
由 于 OE S = &?， 可 根据 选择 响应 的 结果 反 过 来 枯 计 原始 群体 的 中 传 率 : 
h?- RIS 
该 遗传 率 被 称 为 现实 造 忧 率 (Realized heritability} 


2.5.5 IERA (Genetic correlation) 与 间接 选择 (Indirect selection) 
1. E X 


统计 学 中 关于 相关 系数 的 定 必 为 | 
Z (X-Xx) (ry-y) Cov (xz, 5) 
r => nü,. sy - On Dy 


其 中 Cov (x,F) 为 x. y 两 个 变量 的 协 方差 ， < 和 o, 分 别 为 x. » WREX. E 
数量 遗传 学 中 可 将 表 型 相关 分 解 为 与 遗传 和 环境 有 关 的 两 个 部 分 。 与 方差 的 分 解 相 似 ， 首 
先 可 将 表 型 协 方差 分 解 为 基因 型 协 刘 差 和 环境 协 方差 ; 

Cov, = Cov, + Cov, 
因而 可 得 和 两 个 性 状 间 的 表 型 相关 系数 r... SEEDS GRE) RR r... 和 和 环境 
相关 系数 zr... : 


Covi(r,p) 


Fem = (o 2. x 22. yana - 
Covas(r,pr) 

C7 (eR.XoiQ)A. 
Cov.(r,F) 


Tax s 


(0 aX 0 £, p 
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2. 基因 型 相关 的 遗传 基础 

造成 基因 型 相关 的 可 能 原因 如 下 : 

a 同一 共 因 对 不 同人 性状 有 有 多 效 性 ， 即 一 因 多 效 ; 

(2) 控制 不 同性 状 的 林 因 存在 于 同一 染色 体 上 ， 类 现 连 锁 焉 传 ; 

(3) 控制 不 同性 状 的 基因 对 环境 具有 相同 的 反应 方式 ; 

(4) 癌 一 基因 扮演 双重 角色 ， 既 是 控制 某 一 性 状 的 主 基因 ， 又 作为 密 基 固 的 成 员 之 一 
参与 田 一 性 状 的 控制 。 

3. Ta. FL. r. 三 者 之 关系 


Covi(r,r) Cove(r,ry) + Cov.(x,r) 
Fax = —— = — 
CUT (0 2. X 0 2, yaza (o EX g 2, 32/2 
Cov,(x,y) (g Z= X g š, y> “z 
(a Ba X 0 y) F (013-X0€.)'7 
N Cove (x, an v (0 ba X G Fy yt 
(oR XO) JD (g2.Xg8,)22 
= 
rene X Do ye EE J ays 
UY x "um 
iy Ex 一 e z. a z. 一 a > 
+ ferme X D o—————— x J v+ 
J Tx g$. 
= fwar UB hgp?) UT or... [ G- he 2) G-k, 2) ] 12 
FL, ER SIAT, BARAJE REER TRER: 
当 = 


A 
=*= 4,7 = 1B, rezy = faxr 

ay? = OY, Tray = Fases 
SS rene 的 符号 可 能 与 ro. Hx. 


2.5.6 ARM (Selection index) 与 综合 选择 
XM Be PR RE VE ATT Se SEES GE RA. (1) EA BRE Tandem selection): Xf 


APO MERE SAE, MODÓRPDURUIAGEDEGR S. ERRETA FRG 
TCRA. BRISA SPEAR IARI RH Se. 2) — Mice 32K2E (Independent 
suiting levels): xy 3 T FSR YER IES ETRE, REH + FE LR GK AS BSE oR 


GP EDGWIKO (9) 选择 指数 法 : RS SOR SCE RT UE, E HE 25 Ry 
PRA DT EF RR RAPE. 
RAT 了 TER, REE y AREA. Chnk, eR 5 34EB3 EAK EE 
Eas Kay o> Fa PORE GRR I, A I SAR SEARS NE | IRI FF FEE HE KR: 
£ = bafi + Paxockeoo. + bore 
PER bí. Sass bn HRM RA CHR Weigh. IRR RHE 
DRAPE AH: 
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Warsi ba + Vüriz5zst woud t Var, = bu = # v> 
Varzibi- Vurazsbat E Varan ba = Pay 


Varo abit Vüruaba b... + Varan ba = £ => 
其 中 Vara 为 相关 性 状 7 的 表 型 方差 ; Vari = Vara (EJ) ARXA IAS zd] 
ARR 2; zg 为 相关 性 状 了 与 目标 性 状 (o 的 基因 型 协 方 关 。 解 .上述 方程 组 即 可 
求 出 点 ， 并 由 各 个 体 的 表 型 值 计算 出 对 应 的 选择 指数 T. 
Xd KEARE ERRE., AIER) 与 每 穗 粒 数 (00. CARE (xu) 
RRR xs) 的 租 传 相 基 显著 ， 故 可 用 xa. xo. rs 构造 了 的 选择 指数 。 
A38 XR Ag 32 FE Fy 3 E : Vary, = 3872.02  Varzz= 0.23 Varas ~ 1.46 
HR SS ENR RA EE As Varin = -3.93 Varia = -10.98 Vara, -0.099 
EPR PEAS ARSC PEAR a EA EA: gay 224.94 gay 0.36 ga, 0.58 
根据 上 述 数 据 可 建立 以 下 正规 方程 组 : 
372.02 b, + (-8.93) ba + (-10.98) ba = 24.84 
(-8.83) b, + 0.28 b, + 0.099 b, = -0.38 
(-10.98) 5, + 0.99 ba + 1.46 b, = 0.58 
fH: b, = 0.00 boa = -0.45 by = 1.14 
PELL I = 0.09 x, — 0.45 rs + 1.14 rs 
XU ICT RAR Sr AHS TEK DS RAAF, EP BES AES TES L’ 


株 系 号 Xi X2 Xa I 


1 113.3 5.1 8.2 17.3 
2 30.7 5.5 8.1 14.9 


根据 选择 指数 的 大 小 ， 株 系 1 的 丰产 件 优 于 株 系 2， 故 株 系 1 当选 。 


2.6 基因 型 与 环境 互 作 


2.6.1  dÉRR HUS XRBs E (ERI EXE 
生物 的 表现 型 是 基因 型 和 环境 共同 由 用 的 产物 。 基 因 型 与 环境 互 作 的 结果 ， 同 -基因 
型 (或 品种 ) 在 不 同 环境 下 有 不 同 的 表现 。 例 如 A、B 两 个 蝇 种 在 X、T 丙种 环境 下 的 表现 如 
图 2.5。 当 站 在 互 作 时 ， 两 个 品种 对 不 同 环境 的 反应 是 不 一 致 的 。 (1) 昌 然 在 两 种 环境 下 
A Ai FPA DSR F B Sk Eh, 但 A 品种 在 了 地 表现 较 佳 , 而 B 品 种 在 X 地 表现 较 佳 (图 2.5 
0),0))e (2) A., BRACE E X MERI, 而 在 立地 表现 不 一 致 , RETR (图 2.5 
(3),(4))o (D AA X. YRC AD RISER, Cex Hh, BIR A, TE Y Bh, 
ARTB, RIM {图 5.8 (5), (6)). 
外 界 环境 的 变异 会 对 生物 的 表 型 产生 影响 。 环 境 变 异 可 分 为 两 类 : SDEQUSUGRHUES 
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+ ta 
AN 


图 2.5 A. BARHEX, YEMHRRS GRGERDEOOHORE fE) 


(永久 性 的 环境 因素 ， 如 气候 变化 ， 土 壤 类 全， 日 照 长 度 等 ); SOM (X 
AHR, Ame ARR) 


2.6.2 基因 型 与 环境 互 作 的 遗传 模型 
当 基 因 型 的 效应 不 受 环境 变化 的 影响 时 ， 生 物 个 体 了 在 7 环境 下 表现 型 的 线性 公式 流 ; 
Fig = E + Bi + 6; . 
其 中 zz 为 群体 平均 数 ，g 为 第 了 种 基因 型 的 效应 ， eë, 为 第 7 环境 的 效应 。 
当 基 因 型 和 环境 之 间 存 在 某 种 互 作 时 
Yis = E t OE: + 6, + Lj; 
其 中 OL, 是 第 7 基因 型 与 第 J 环境 的 互 作 效 应 。 
根据 这 一 关系 ， 可 推导 出 在 7 了 环境 - Fk 结合 来 本 及 其 杂种 后 代 的 平均 表现 型 人 
Pa; = m+ [d] + e; + Ju; 
Pas = m- [d] + e; - das 7 
Fas = m+ [B] + e + I" 
Fa; = m+ 32 [h] + e; + 1/2 Ta; 
Hi; = m+ 12 [d] + 1/2 [A] + e, + 1/2 Foy + 1/2 Taz 
Bay = m - 12 fd] + 1/2 IB] + e, - 12 Ja, + 12 IL, 
其 中 m 为 两 素 本 在 所 有 环境 下 的 平均 值 ， 五 。 为 基因 加 性 效应 与 第 ; 环境 的 互 作 效 应 ， 


Ing FBARTERMM SH J 环境 的 互 作 效 未。 这 些 模 型 的 限定 条 人 忻 是 
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Ee = Z ly = Z hs = 0 
因此 ， 根 据 6 个 HARARE THRE. ARRAS. RRS 
X& Pu (E IS TE AY (Š < 


2.6.3. 2AM Sy BS fay ERAS 


Bucio Alanis (1956) 利用 两 个 烟草 纯 系 品种 及 其 F. 的 16 年 重复 试验 资料 ， 估 


算 了 工 述 遗传 模型 中 烟草 株 高 的 各 个 参数 。 估 计 式 如 下 : 


m 
[7] 
[2] 
ey 
fa; 
fn; 


(las Mins), MER SHIM HE Pa, AUTE RRR SMe Pay 


= 1n E (Pay + P,)/2 
= ln 2 (Pays - P23) /2 


lin 23 [ Faz - (Pa; + 五 zi13 ] 


1⁄2 (Pay + Pa) - m 

1/2 (Pi; - Pei) -Id) 

Fıs - 1/2 (Py; + Pi) -[h] 

PRA RIP HR 2.36. 
ZARA, TERA ROL. HRA e, 大于 基因 型 与 环境 互 作 的 的 效应 值 


=。 并且， 


es. Pa, 和 和 Pa. 的 大 小 和 方向 存在 一 定 的 根 关 性 。 互 作 效 应 值 和 环境 效应 值 的 区 


BME RHA Fr 16 FRR EH RH BEA HER 


3 2.16 

#* e`; I ^ad 
i 0.08 5.03 
2 1.70 6.04 
3 -0.96 8.68 
4 -12.83 -2.1i 
5 -8.68 -8.86 
6 -16.10 -8.56 
7 -12.34 -4.29 
B -2.81 -3.18 
9 -4.75 -6.91 
10 -25.02 -11.13 
il 4.42 -32.58 
12 -8.97 2,64 
13 26.72 7.92 
14 21.08 5.84 
15 13.11 3.15 
16 22.54 10.03 

m = 112.27 [d] = 7.34 


— 33 - 


四 分 析 表 了 明 ， 五 与 上 的 阿 归 系数 为 ba = 0.852--0.066, I. 与 e; 的 回归 系数 为 
b, = 0.236+0.043. MRR -HRKAR, PREAH RARAKE N: 

Pi; = m+ [d] + (tba) e; . 

Pa; = m- [d] + (1-54) e, 

Fi, = m+ [A] + 254) e, 
据 此 可 将 世代 均值 分 解 为 两 部 分 : 0) 平均 表现 一 一 群体 在 各 环境 中 的 平均 表现 ， 它 取 
RF m. [dl [h]. (2 环境 敏感 性 一 一 取 雇 于 环境 效应 值 s;， 和 群体 平均 数 对 ej 的 
BIRR 0654). (O-545) 和 {+b,)。 

采用 多 个 品种 (HAH) 在 多 个 环境 下 进行 的 童 复试 验 (例如 品种 区 域 试验 )， 可 B 

用 方差 分 析 或 回 当 分 析 的 方法 ， 分 析 基 因 型 RERAN. PE Oy EJES W Lin XU 
Binns (1986) 和 Westcott (1986). ` $ 


2.6.4 ”基因 型 与 环境 互 作 分 析 在 植物 育种 中 的 应 用 

1. BRRREMMARMWE — 

Ah PPS xe TED)  RpIRTU. (1) 当天 国 型 在 各 环境 间 的 方差 较 小 时 是 稳定 的 ; (8) 当 基 
因 型 与 环境 的 反 度 与 试验 中 所 有 基因 盐 的 反应 是 平行 的 时 钨 ， 认 为 是 稳定 的 ; (3) 当 基 因 
型 与 环境 指数 的 回归 模型 的 剩余 均 方 壕 小 时 ， 试 为 是 稳定 的 。 

2. J 3 it # OR HJ PP Tr 

如 果 在 异地 (X) 对 性 状 进 行 选 择 ， 希望 入选 后 代 在 当地 (Y) 仍 有 较 好 的 表现 ,性 状 
在 了 的 选择 响应 为 . 

E =k ChB) AS) rey O mes ` 
Hi F] W, PEAR TE OY Hh Er E ERA AR A, a E Ask E SAAD. 

Spr HJ is] Hi t 35 IE ROMPE PR BJ HX: ARR. ARARA Ro. E A Rede 52 Hh eg 


应 Ry 的 比值 : 
E K< (hÉ) 
= f z x 
Ev k. (h F) 


其 中 RZ; = ky (h S) 3)U*r, xw Ü pov) 
B.-k-hYy G peY) 
当 两 地 选择 强度 相等 时 ， 相 对 选择 效果 为 
Ry (h 2) 4/2 
= fg xe OOOO 
Ry (h Ft? 
SX x BI St Rh PE BS AA ek SE De P Hh DU 60 38 (E 4 ER EEO 如 
FRI (PAR RI. RARER MR ERR, URS, MaA 
地 直接 选择 。 
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第 3 章 if fe dada 


在 遗传 学 实验 中 通常 将 可 识别 的 等 位 基因 称 为 遗传 标记 ， 并 用 来 研究 基因 由 传 和 变异 
的 规律 。 等 位 基因 是 在 染色 体 上 占据 同一 座位 的 基因 的 不 同形 式 ， 也 是 在 生物 群体 中 遗传 
多 态 性 的 表现 形式 。 基 因 组 DNA 的 变异 是 遗传 多 态 性 形成 的 分 子 基础 。 在 真 核 生 物 中 , dE 
因 组 DNA 多 态 性 要 远 远 多 于 各 种 基因 的 遗传 岁 态 性 , 因为 在 基因 组 中 存在 着 大 量 的 不 编码 
的 DNA 序 列 , 它们 的 变异 不 受 或 较 少 地 受 自然 选择 的 制约 。 然 而 由 于 站 接 检 测 DNA 多 态 性 的 
方法 学 的 限制 ， 将 DNA 密 态 性 用 作 遗 传 标 记 还 是 1980 年 以 后 的 事情 。 
遗传 标记 经 常用 在 两 类 遗传 学 实验 中 。 第 一 类 是 遗传 学 研究 中 最 基本 的 工作 ， 即 连锁 
分 析 、 基 因 定 位 和 和 遗传 作 图 。 这 也 是 本 书 讨 论 的 重点 。 第 二 类 实验 是 研究 基因 的 转移 。 将 
遗传 标记 作为 其 所 在 和 染色体、 染色 体 区 眉 、 座 位 及 外 源 DNA 片段 的 标记 。 在 传统 的 杂交 育 
种 过 程 中 常 将 标记 基因 作为 供 体 亲本 的 染色 体 及 其 片段 挫 入 的 判断 依据 ， 而 在 细胞 融合 及 
基因 工程 研究 中 ， 遗 传 标记 的 应 用 已 成 为 选择 和 籍 选 的 主要 手段 。 追 瀚 遗 传 学 的 历史 不 难 
发 现 ， 由 突变 形成 的 多 个 等 位 基因 的 发 现 ， 是 让 传 学 研究 的 生长 点 。 摩 尔 根 在 遗传 学 上 的 
全 部 贡献 几乎 都 可 以 妇 功 于 他 对 果 蝇 遗传 标记 的 开拓 和 应 用 。 早 在 1908 年 , MIRA TERED 
HE XE SE B SENS FOF ee eS A. 19104£ 5 A, 一 内 奇特 的 果 蝇 被 发 现 ， 它 的 眼色 不 是 
野生 型 的 红色 而 是 白色 。 正 是 这 只 白色 果 蝇 成 为 近代 下 传 学 研究 的 起 点 。 摩 尔 根 用 入 眼 雄 
强 与 妓生 型 杂交 ， 证 明了 在 F; 代 中 白 眠 为 隐 性 性 状 , 在 Fz 代 中 也 验证 了 红眼 与 自 眼 的 遗传 
MMA mee, ROAD. MEET IK, RT RR Fafi 
WSN. RMP LR KH AER. BRS HIER M11. MGE 3 28 BD 38 
Sb, MOTRIN T — ARR, BDIRGESRIGABUIEDICR) 与 决定 性 别 的 基因 (总 ) 是 结 
侣 在 一 起 传递 的 。 浙 眼 标记 的 发 现 极 大 地 激发 了 摩尔 根 实 验 室 发 现 各 种 遗传 标记 的 兴趣 。 
到 1912 年 底 ， 共 发 现 了 40 多 个 肉眼 可 辩 的 果 蝇 突变 型 。 他 们 每 得 到 一 个 突变 型 就 立即 作 杂 
次 实验 。 由 于 果 电 - 十 天 即 可 繁殖 一 代 ， 研 究 进展 非常 迅速 。1913 年 ，A. H. Sturtevant 将 
果 蝇 的 5 个 基因 经 连锁 分 析 定位 在 了 米色 休 上 , Mattis TEM REL DOR 32845 E ES 
的 基本 原理 。 这 些 原理 适用 于 从 噬菌体 、 细 靖 一 直到 高等 动 植 物力 至 人 类 的 一 切 生 物 , 而 
且 一 直 裕 用 至 今 。 | 
Ad. dep SEA US ECE, ASR BER RA Bia, JR 
因 不 仅仅 硒 于 这 些 生物 基因 组 的 复杂 性 或 考 它 们 的 有 性 世代 术 长 ， 主 要 的 瓶颈 因素 是 可 供 
应 用 的 遗传 标记 数 有 限 。 许 多 农作物 和 家 畜 的 遗传 图 谱 是 集 几 代 遗 传 学 家 和 育种 学 家 辛勤 
劳动 的 结晶 。 到 八 十 年 代 初 ,已 建成 了 一 百 多 种 生物 的 遗传 图 谱 ， 其 中 如 玉米 和 番 菇 的 中 
传 标 记 已 这 数 百 个 。 这 些 图 谱 的 构建 ， 也 可 以 说 是 分 子 生物 学 家 未 曾 参 与 的 早期 的 基因 组 
研究 ， 因 为 用 于 作 图 的 遗传 标记 都 是 以 等 位 基因 的 表 型 为 识别 依据 的 。 应 该 说 在 果 蝇 的 
REE PE KGAA TCR MET A, GREER KE, Me ICH 
MBAR BS . ERIC DO BLAU FI ODF ok OF te) FET — FE, 
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449k, dEXXCDGÉGEBUUHOEDH. BECAME RARER. BRE E SR een 
WAR, iB fETRIDULIASPÁTE SORE, PRPS. qk. ME RA. AE 
SEAM: GE, MAREN ASW ERGO EAE DA sE sR TT Pe. BEYE 
检测 时 几乎 高 不 开 生 物 的 活体 形式 。 如 细菌 的 抗 药 性 基因 是 以 人 工 培养 基 上 菌落 的 形成 
与 否 为 标记 的 ， 梳 物 的 搞 病 瞧 因 是 从 叶片 或 植株 的 其 它 部 分 的 病 斑 有 无 或 宪 罕 、 大 小 等 为 
标记 的 。 即 镇 在 生化 遗传 学 中 分 析 参 与 伐 调 途径 的 酶 的 基因 时 使 用 的 营养 缺 障 型 标记 ， 仍 
然 要 依靠 在 特定 培养 基 上 菌落 的 形成 与 否 进 行 识 别 。 站 到 下 二 年代 草 六 十 年 代 之 变 ， 同 工 
酶 标记 的 兴起 ， 遗 忧 标记 的 识别 才 突 破 了 活体 的 形式 。 所 谓 同 工 酶 标记 是 指 编 码 功能 相 
厅 、 结 构 和 组 成 路 有 不 同 的 一 类 酶 的 等 位 基因 。 同 工 酶 的 不 同形 式 可 以 通过 电 谍 或 色谱 的 
方 沙巴 以 区 分 ， 并 用 专门 的 染色 反应 予以 显示 。 从 樟 枉 方法 的 角度 次 ， 同 工 酶 标记 是 一 娄 
新 型 的 分 子 标记 ， 但 是 仍然 没有 突破 表达 基因 的 范围 。 由 于 方法 和 技术 上 的 限制 ， 选 仿 经 
常 使 用 的 间 工 得 标 记 的 数 具 还 基 相 当 有 限 。 

美国 的 Botetein 等 (1980) 首先 提出 DNA 限 制 性 片 恬 长 度 客 态 性 (RELP? 可 以 作为 遗传 标 
记 ， 有 其 此 开创 了 直接 应 用 DNA 多 疮 性 发 展示 传 标记 的 新 阶段 。 从 理论 上 讲 , DNA 测序 是 揭示 
DNA 多 态 性 最 彻底 最 全 面 的 方法 , 但 在 实践 中 很 难 应 用 。 跟 制 性 内 切 酶 可 以 识别 DNA ¿y E 
9 8C FPS GEL RE A 4 — 6. ET), 任何 苑 序列 的 点 突变 或 2 个 相 邻 靶 序 位 问 的 DNA 序列 的 揪 
入 或 缺失 ， 都 会 改变 相应 的 DNA 片 段 的 长 度 , RARKA BAD FARE BR. RFLP 
标记 的 应 用 实现 了 两 个 突破 ， 一 基 遗 传 标记 的 数量 不 再 局 限于 基因 的 遗传 多 态 性 ， 二 是 租 
传 标记 的 检测 不 受 生物 活体 的 表 型 限制 。RFLP 标 记 的 省 生 大 大 加 速 了 种 种 生物 遗 尾 图 谱 的 
建立 和 发 展 ， 同 时 也 提高 了 基因 定位 的 精度 和 速度 。 而 且 使 遗 居 图谱 的 钨 和 成 鸭 可 能 ， 这 
也 只 一 个 方面 推动 了 人 类 基因 组 和 和 名 种 基因 组 计划 的 出 各 和 进展 。 . 

八 十 年 代 后 期 ，DNA 多 聚 栈 链 式 反应 (PCR) 的 发 展 , 也 使 直接 扩 增 DNA 的 多 态 性 成 为 可 
能 ， 在 此 基础 上 又 产生 了 各 种 新 型 的 分 子 标 记 ， 如 了 RAPD 标记 和 SB 标记 等 。 与 此 同时 , 各 
FERRER EE T EAIA DNA 多 态 性 的 能 为 , $04) HE GE DNA FS fi fi EK ER 
产生 了 SSCP 标 记 。 由 于 各 种 分 子 标记 的 应 用 , 遗传 学 又 进入 了 一 个 日 新 月 异 的 发 展 阶段 
下 面 将 简 枚 分 绍 且 前 常用 于 遗传 作 图 的 各 种 遗传 灶 记 ， 重 点 讨论 分 子 标记 。 


3.1 形态 标记 


遗传 学 研究 中 所 采用 的 遗传 标记 是 随 着 遗传 学 ， 等 别 是 基因 概念 的 发 展 而 发 展 的 。 赤 
志 纪 初 ， 备 德尔 以 豌豆 为 材料 ， 详 细 地 研究 了 七 对 相对 性 状 的 遗传 ， 出 于 这 些 性 状 都 具有 
典型 的 让 部 形态 特征 ， 很 容易 识别 ， 因 丽 使 得 汪 德 尔 可 以 对 杂种 后 人 的 不 同 个 体 的 竹 状 进 
行 分 组 和 归 类 ， 从 而 趟 越 他 所 处 的 时 代 ， 提 出 了 生物 性 状 遣 传 的 “遗传 因子 ”假说 和 两 个 
遗传 定律 一 分 离 规律 和 独立 分 配 规 律 。 正 是 出 于 形态 性 状 在 外 部 特征 上 所 有 具有 的 鲜明 
性 而 使 之 可 以 用 作 一 种 遗传 标记 来 研究 性 状 间 的 相互 关系 。 因 此 ， 形 态 标 记 就 是 -种 特定 
的 肉眼 可 见 的 外 部 特征 ， 而 生 影 响 这 一 特征 的 基因 及 其 所 在 的 染色 体 、 基 因 与 相 邻 基因 在 
染色 体 上 的 相对 位 警 都 已 得 到 明确 阐明 ， 可 以 用 其 标记 某 一 染色 体 区 段 ， 并 对 其 它 未 定位 


的 基因 进行 连 镜 分 析 。 从 广义 上 讲 ， 形 态 标 记 还 包括 与 色素 、 生 理 特性 ， 生 殖 特 性 、 抗 病 
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虫 性 等 有 关 的 标记 。 

形态 性 状 基 因 的 染色 体 定 位 最 初 就 是 通 进 性 状 间 的 关联 和 经 典 的 二 点 、 三 点 台 验 进行 
的 。 通 过 判断 不 同性 状 间 的 遗传 是 否 偏 离 依照 独立 分 配 所 预期 比例 来 确定 控制 这 些 性 状 的 
基因 是 否 位 于 同一 染色 体 上 。 采 用 这 种 方法 把 相互 连锁 在 一 起 的 基因 定 为 一 个 连锁 群 ,并 
与 假定 的 物质 实体 -一 - 染色 体 相 对 应 ,以 性 状 间 重 组 率 的 大 小 作为 这 些 基 四 在 染色 体 上 的 
相对 距离 , He oa SE BER. 190648, W. Bateson 等 在 香 栈 豆 杂 交 试 验 中 根据 兹 色 与 花 
粉 粒 形 态 两 对 性 状 间 的 相互 关联 ， 摩 尔 根 根 据 对 果 蝇 六 个 形态 性 状 的 分 析 发 现 了 连锁 遗传 
现象 。 采 用 这 种 方法 ， 确 定 了 生物 中 最 时 发 现 的 基因 玉 锁 群 ， 并 从 中 选择 其 形态 特征 朋 是 ， 
易于 识别 的 基因 作为 形态 和 标记， 开创 了 利用 马 知 染色 体 相 对 位 置 的 遗传 标记 定位 未 知 莫 因 
的 先例 。 摩 尔 根 领导 的 实验 罕 根 据 研 究 性 状 与 形态 标记 的 连锁 关系 ， 建 立 了 完整 的 果 蝇 连 
SRE. 19284, DER (1928) MS MKR LMM, DR SE. AMES 
MB. PAKE. GRIEF LAER, 由 其 中 9 个 基因 的 相互 关系 ,确定 了 水 
稻 的 三 个 连锁 群 。 借 勘 于 这 种 方法 在 一 些 栽培 物种 中 确定 了 许多 质量 性 状 基因 的 连锁 关系 
及 其 在 架 色 体 上 的 相对 位 置 ， 并 绘制 出 较为 完整 的 遗传 连锁 图 谱 。 以 形态 标记 为 基础 的 连 
锁 群 的 建立 为 生理 、 生 化 性 状 的 遗传 研究 芮 定 了 基础 。 

带 有 形态 标记 性 状 的 遗传 材料 被 称 为 标记 基因 材料 ， 它 们 是 遗传 学 研究 的 宝 资 财富 。 
标记 基因 材料 的 收集 、 保 存 和 利用 历来 受到 各 国 研究 者 的 重视 。 例 如 在 水 稻 中 , 国 妹 水 稻 
所 和 和 日 本 系统 地 收集 了 大 噶 的 标记 基因 材料 ， 并 作为 重要 的 种 质 资源 加 以 保 郑 。 据 Khush 
(1987) 报道 ， 保 存 于 国际 水 稻 遗 传 资源 中 心 的 各 类 标记 基因 材料 共 255 份 ,国际 水 稍 遗传 
委员 会 报道 了 自前 国际 上 已 公认 的 3900 多 个 水 稻 标 记 幕 因 材 料 , 其 中 大 部 分 带 有 形态 学 标 
记性 状 。 表 3.1 给 出 了 水 称 的 部 分 标记 性 状 的 名 称 及 其 已 鉴定 的 部 分 基因 。 这 些 形态 性 状 
大 驳 也 存在 于 不 同 的 植物 种 中 ， 帝 其 是 冬 谷 类 作物 中 。 类 似 地 ， 同 局 一 类 的 哺乳 类 动物 ， 
用 于 描述 其 形态 特征 的 性 状 也 基 大 问 小 曾 的 。 

由 自然 突变 或 物理 化 学 诱 变 均 可 获得 具有 特定 形态 特征 的 遗传 标记 材料 。 例 如 在 组 织 
培养 及 迹 变 育种 过 程 中 经 常 出 现 大 晤 的 变异 材料 ， 其 中 不 乏 在 形态 特征 或 生理 特性 上 具有 
特殊 水 现 的 个 体 ， 经 过 选择 ， 就 可 获得 稳定 遗传 的 形 桨 标记 材料 。 然 后 ， 利 用 已 知 基因 座 
位 的 标记 材料 与 之 杂交 ， 通 过 连锁 遗传 分 析 就 可 能 将 其 变异 特性 定位 到 染色 体 上 ， 这 个 变 
异 材 料 就 成 为 一 种 新 的 标记 菇 因 材 料 。 在 水 科 中 ， 目 前 已 有 的 标记 基因 材料 ， 大 多 是 经 过 
精心 选 育 获得 的 。 有 的 仅 带 有 一 个 标记 基因 ， 有 的 则 是 经 过 不 同 标 记 基 因 材 料 的 相互 杂交 
和 选择 而 获得 的 带 有 多 个 标记 基因 的 材料 。 后 者 用 于 基因 连锁 分 析 时 ， 可 同时 分 析 几 个 标 
记性 状 。 


3.2 组 胞 学 标记 


1910 年 以 后 ， 摩 尔 根 将 孟 德 尔 所 称 的 “遗传 因子 ”的 行为 与 细胞 核 染色 体 的 行动 结合 
起 来 进行 研究 ， 将 这 些 “因子 ”与 染色 体 上 旺 直 线 排列 而 染色 明显 的 念珠 状 颗粒 物 对 应 起 
来 ， 从 而 将 “遗传 因子 ”= 基 六 落实 为 染色 体 上 占有 一 定位 置 的 实体 。 这 导致 了 细 网 
遗传 学 前 狂 生 。 通 过 对 不 同 物种 染色 体形 态 、 数 目 和 结构 的 研究 ， 俑 尔 会 发 现 某 些 个 体 比 
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# 3.1 KEW BE 2 3 #s ë 2 AB RE Yk Z 3E 2 E CHB Rice Genet. News. Vol.6) 


性 状 分 类 


EF 


sp eg 


Re E 


BE fu 
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标记 性 状 


紫色 叶 耳 
KETE 
HEPR 
RERE 
HEEË 
紫色 柱头 
toh wy 

f dg 
Eid] 

Sk A 

*X t8 

mE Ar 
JS ERE 
FERE 
FERAE 
šE $Ë E 

RE 

ARR ERS 
KE 

区 装 

BRE EE 
2E: 

谷 帝 对 化 型 不 育 
^3 & 

d fs RE 

RE W 8, n 
eB. fg 
TE EFL 
T BE Su 

# 38 

983 "p 
KEDA 


É E = 5 ES 


Ps-1, Ps-2, Ps-2 

Psh 

Bf 

al-i, al-2, al-3, 
chl-1, chi-2, chi-&, 
r-i, Vv-2, v-d, v-—4, 
z-1, Z-2, #-3, Z-4, 
d-1,d-7, d-11, d-13, 
d-3,d-4, d-5, d-I0, 
d-2, d-8, d-20, d-21, 
d-9, d-i2, sd-!, sd-2, 
An-i, An-?, An-3, Án-4 
dp-I, dp-Z 

ge 

r&-I, rk-2 


mp-1, mp-Z 

du-i, du-2, du-3, du-4, 
esp-I, esp-2, esp-J 
shr-I, shr-2 

"x 

fio-I, flo-2 

Dn-1, Dn-2, dn-3 

ni-i, nl-2 

CI 


表 3.1 水 处 的 部 分 形态 学 标记 性 状 及 其 基因 (#) 


性 闫 分 类 apie E E, 4 x HERS i 
= B jk: = 3T be-i, bc-2, be-3, 
直立 生长 er 
4 £ + Za 
ig = fe-l, fc-2 
LP eK eui 
nr Z w 8. aul 
tS dg 
光 叶 gl-1 gi-2 
zin" nasl-1, nal-2, nai-3, nal-4, ... 
FET ri-I, r]-2, ri-d, ri-4, 
REE bl-l, bi-2, bl-3, bl-4, 
BE "p Spi-l, spi-2, spi-8, spi-4, 
3 BE KS HH rt 
7h -E FR Ef-i 
3E JF 35 if-1, If-2 
E X1 Se-l, se-2 
育 性 | Mik + N ms-i, ms-7, ms-8, ms-9, ... 


HERO TA mns-2, ms-4, ms-4, ms—-8, ... 
配子 体 了 :不 育 | S-8-l, s-c-1, s-d-1, 


HERË S-1, 5-2, S-3, S-4, . 
细胞 质 雁 性 不 育 cms-bo, ems-WA, ems-id, ... 
衣 性 恢复 Rr-i, Rr-2, . 

Ske A ga-l, ga-2, ga-3, ... 

抗 病 性 DEN T. 1ËE Pi-a, Pi-b, Pi-f, Pi-i, 
a PF Ak UE Xa-1, Xa-2, Xa-3, Xa-4, ... 
BAR Rot Ger 

抗 点 性 38 f ME Bph-1, bph-2, Bph-8, ... 
EH GRE Wph-1, Wph-2, Wph-42, .. 

W t TERRE Cts-I 
SUB AC EE prs 


该 物种 的 正常 合子 染色体 数 增 加 或 减少 了 一 个 以 至 车 干 个 染色 体 ， 这 种 个 体 称 为 非 整 倍 体 。 
Bik, SUK. =k. MRE FU ERIK, Re RRR 
FO SS pk (如 染色 质 超 数 染色 体 ) 等 才 有 其 特定 的 细胞 学 特征 ， 在 其 与 其 它 具 有 正常 染 
色 体 品系 之 间 的 杂种 或 入 后 系 中 ， 由 于 减 数 分 裂 过程 的 异常 ， 容 易 导 致 特定 染色 体 上 基因 
的 分 离 与 重组 发 生 偏 离 ， 因 而 可 以 作为 一 种 遗传 标记 来 测定 基因 所 在 的 染色 体 及 其 相对 位 
性 或 通过 染色 体 代 换 等 焉 传 操纵 进行 基因 定位 。 在 玉米 中 利用 B 一 和 A 馆 位 系 ， 水 称 中 利用 易 
UR, DEPAUW Ae, AR R= pk, MEDI ae 
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非 整 们 体 ， 在 番 菇 中 利用 各 种 三 体 ， 在 烟草 中 利用 单 体 ,已 咸 功 地 将 许多 质量 基因 定位 于 
染色 体 上 。 并 建立 了 相应 的 连锁 群 。 

在 小 考 中 ， 在 整 倍 体 己 广泛 应 用 于 定位 基 到 所 在 的 更 色 体 ， 其 中 单 体 (2n-41) 在 这 类 
分 析 中 特别 有 次。 同时 由 于 单 体 和 端 闭 丝 点 染色 体 出 现在 小 麦 的 每 一 对 桑 色 体 中 ， 因 而 
已 产生 出 完整 的 品种 间 21 个 染色 体 的 代 换 系 ， 使 每 一 品种 的 每 一 对 妆 色 体 分 别 被 一 共同 来 
本 的 对 应 色 体 所 取代 。 这 样 ， 两 个 品种 间 的 遗传 差异 可 以 一 个 一 个 染色 体 的 分 割 开 来 ， 
测 且 每 个 代 换 系 就 龟 一 个 品种 一 样 成 为 一 个 稳定 的 纯 系 ， 可 以 表 于 重复 试验 。 在 小 壶 中 利 
用 端 着 丝 点 桨 色 体 还 记功 地 确定 了 基因 所 在 的 染色 体 展 位。 

染色 体 结构 变异 体 和 非 整 信 体 等 细胞 学 标记 材料 ， 常 常服 有 特定 的 形态 学 特征 ， 使 其 
很 容易 与 对 应 的 二 倍 体 区 别 开 来 。 363.2 Ruh T ORIG NIE EPF IR36 所 卫生 的 -二 条 
染色 体 的 初级 三 体 名 称 及 其 形态 特征 。 和 根据 这 些 特征 ， 在 大 多 数 情 况 下 可 以 将 水 称 初 级 三 
体 与 其 二 倍 体 的 IR36 区 别 开 来 。 此 外 ， 培 谊 带 有 形态 标记 性 状 的 非 整 倍 休 及 绿色 体 结 构 


% 38.2 KIRIS XR = #E BJ 32 ARTE (Khush © 1984) 


染色 体 ” ZEER 特 征 

1 =+ 1 (EX) SRE, Sm BORNE. FERAE 
ASEAN, +E, SEHK 

2 zdk 2 (34) MBH, PARRE, SRREE, 
+H RRA MH Fb B 

3 ER 4 (未 育 ) ERE, "pDEGSUEEREGEGR, PRK, 
PH DHS, BHEXACURE 

4 = 12 (Xf) ERRA, THERE, HEE, FAUT 

5 =e 5 (ARB) APA, REE, RHR, 
结实 率 高 

6 =+ 3 0 px) HRA, +R HH, HEE, 
HRM REA 

7 = 7 (#5) +e BOWER, BRR, TRATH, 
部 分 可 育 

8 =e B (# F) Pee, TRH, FRAT, BOTH 

9 =k 9 (FR) "POE WS, SHR, OR REX. 
RHE 

10 = flO (RH) SHE, tHe, ZF 

11 zdkii CHES) Jp 55 — RAMPRAABRER, AZAD, 
fe TE 4 m xx 

12 4 =f 6 (A#) S RBOAGEGXGAAR, ADHD BBR, FRA 


-RERE RE Wi 1990 dp HIT GR Tk 95 Z. EA 


一 49 一 


变异 衔 生 系 ， 即 将 形态 标记 与 细胞 学 标记 结合 起 来 ， 也 可 以 在 杂种 后 代 中 直接 根据 形态 标 
记 确定 个 体 的 细胞 学 特征 ， 而 不 必 进 行 染色 体 鉴定 。 以 上 这 些 都 有 助 于 提高 细胞 学 标记 的 
利用 效率 。 


3.3 ^E 4b CIR] LER) 标记 


1941 X [9 3R 4E 2E JC G. W. Beadle 和 和 生化 学 家 EE.L，Tatum 3B EE Se zr ta N B3 SER A 
ERES, RRA RA eT ARAA HR, BUTE 
{ik demo SOEREZAS RAR HRY AS HGR HBS. PR eT oe eR 
ARS R RAE As AF BE OS ee ROA ER] RIPE SHE 酶 谱 。 
Market H Moller(1959) 根据 对 抑 种 动 牧 乳糖 脱 氢 酶 LDH 的 多 种 形式 的 研究 提出 isozyme 
一 词 米 描述 其 有 问 一 底 物 专 一 性 的 不 同 分 子 形 式 的 酶 ， 并 证 实 了 同 工 酶 其 有 有 组织、 发 育 及 
物种 的 特 措 性 。 

和 大 窗 数 其 它 基 因 一 样 ， 编 码 酶 的 基因 世 可 以 通过 适当 的 方式 定位 于 染色 体 上 。 在 其 
有 大 景 已 经 定位 形态 标 忆 的 物种 中 ， 可 以 通过 二 点 或 三 点 测验 对 押 工 酶 基 内 进行 定位 。 在 
浴 有 已 定位 的 标记 可 以 利用 时， 可 根据 同 工 梧 基 因 窗 位 等 位 基因 的 共 显 性 特性 ， 通 过 产 
生 凶 个 酶 座位 处 于 茶 合 状态 的 F,， 可 俯 同 时 确定 这 些 同 工 酶 座位 的 连锁 关系 。 随 着 已 定位 
的 同 工 酶 座位 数 的 增加 ， 就 可 以 利用 它们 作为 一 种 焉 传 标记 来 迅速 靖 定 末年 亿 的 其 它 基因 。 
这 种 同 工 酶 标记 是 建立 在 生化 小 传 学 基础 上 的 ， 所 以 又 称 为 生化 标记 或 蛋白 贰 标记。 有 时 
世 被 当 作 一 种 分 子 标记 。 

43.3 给 出 了 水 稳 中 已 定位 的 一 些 同 工 酶 基因 及 共 所 在 的 不 色 栖 ， 同 基因 座位 的 不 
同等 位 楚 综 数 以 及 带 有 这 些 等 位 基因 的 标记 品系 。 


3.4 分 子 标记 


这 里 所 指 的 分 子 标记 是 以 DNA 多 态 性 为 基础 的 遗传 标记 。 

1953 年 ，J. D. Watscn 和 下 . H. C. Crick H: f DNAS TAMAR. EPRE 
iT DN A sh JE 35 SI H SL task, TUB T ATERA. IÉICREISGSCS B Ac 
Re ARAL DN À ¿y FRPP REAR ICR ATH Pai E S RU GRIS. 
fa tf T 3 Su CK HISHH SR BA SS DNA FS DNAD FARA, IUBE PIER E AT T E 
BERGE. DNA I A ARES (Pg) a BR TRAE kb ek H1 77 88 4E XE Mb) 
表示 。 由 于 DNA 分 子 很 相似 , 都 是 由 A-T 践 G-C 核 车 酸 对 组 成 ), 所 以 很 容易 采用 下 面 的 关系 
式 来 进行 两 种 计量 单位 的 换算 : 

i Pg = 0.985 X109bp = 6.1%1677 dalton 

尽管 生物 能 饼 速 、 精 确 地 复制 自己 的 DNA, 但 有 许多 机 制 能 引起 DNA 的 变化 。 可 能 出 
现 一 个 厂 基 的 变化 ， 也 可 能 由 于 倒 位 、 易 位 、 膏 和 失 或 转 座 导致 多 个 乃至 一 长 眉 厂 林 对 的 变 
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X 5.5 KSB A CBA (根据 Rice Genet. Newsl. Vol. 7) 


fa] rm 基因 座位 ft 等 位 基因 RE RR 
FË hs oe ED KS BE Acp-i 12 0-3 NIG3707, IR36, T65 NIG1707 
Acp-2 12 0,1 T65, NIG1707 
Acp-4 7 1,2 R23754, R 6245 
LENEE Adh-1 11 0~3 NIG624,T65,NIG244, NIG437 
fi XN Amp-i 2 0-6 R29040,IR36, R6245,NIG413 
f R833888,R27748,R9011 
Amp-2 8 1~4 T65,1R36,R6434,R32301 
Amp-3 6 0-6 R33888,T65,NIG244,NIG729 
R9158,R33153,R6538 
Amp-4 8 1,2,3 R6274,R33191, R 338858 
Ë — 32 3 B$ B Amy-1 7 0-3 HO246,LO1080,T65,NO1208 
Het =, ÉE Cat-1 6 1,2,3 IR36,T65,R43675 
Fy AK B Enp-t 6 0,1 . R8145,R8526 
Ke E Est-2 6 0,1,2 T65,NIG244,IR36 
FEst-J3 9 1,2 Sinabs, Moxiangu 
Est-5 1 0,1,2 R37801,IR36, NIG721 
Est-7 7 0,1 Apura Iratl?7 
Est-9 7 1,2 T65,IR36 
8 ED RS FE Gdh-1 8 1,2 IR36,NIG259 
RNAAR 
拨 基 转移 酶  Got-I 1 1,2,8 R6274,R6245,R42469 
Got-2 8 1,2 Bao SG, Texas Fortuna 
FT RES SE fed-I 1 1,2,3 R6274,Apura, R9158 
RO MR 1 HE Mai-I 1 1,2 T65,IR836 
xt dedi Pox-1 5 0,1,2 CHUS3008,NIG504, CHU5216 
Pox-2 12 6,1 T65,NIG108 
Pox-5 & 1,2 R6247,R6538 
M-Pox-1 5 .0,1 Nigi08,TAR701 
S EB 30 45 38 u 
F 44 ÉS Pgi-i 3 o~3 NIG-J328,IR36,NIG504 
CNPAF800157 
Pgi-2 6 [wd T65,IR36,R6245,R12800 
L3 E EE 
MAB Pgd-1 11 1,2,8 T65,IR36,NIG108 
Pgd-2 6 1,2 T65,NIG624 


化 。 由 于 细胞 的 DNA 含量 很 高 , 因此 不 大 可 能 有 了 两 个 生物 DNA 的 碱 基 序列 是 相同 的 。 通 常 
在 动 植物 的 自然 群体 中 存在 大 量 的 DNA 变异 。 有 几 种 方法 可 用 于 揭示 DNA 序列 的 自然 变 


一 42 一 . 


异 。 一 种 方法 是 直接 测定 DNA 的 序列 , 然后 进行 仔细 的 比较 , RR EERE 
时 间 ， 在 遗传 学 的 常规 研究 中 难以 应 用 。 


8.4.1 RFLP 标记 

1980 年 ，Botstein 首 元 提出 用 RFLP 作 为 标记 物 建 复 传 连锁 图 谱 的 设想 (Botstein 等 
1980), #£4£1987 4F h Donis-Keller 49 3E i, T 58 — 9k A. Bj RFLP AY (Donis-Keller 1987), 
所 语 RFLP， 是 指 用 限制 性 内 切 醇 酶 切 不 同 个 体 基 因 组 DNA JE, A&P BTE 
长 度 圭 的 差异 。 差 异 的 显示 和 检 油 是 用 克隆 的 DNA HEES PSU RET (El RFLP 标 记 ) 
MAAR, GHGHIJEERSIE] GAS (或 非 同 位 案 技 术 ) 实现 的 。 

限制 性 内 切 酶 能 识别 DNA 着 序 上 由 特定 碱 基 姐 成 的 识别 位 点 { 即 限 制 性 位 点 ), 如 时 
DNA 上 存在 这 种 矿 共 序列 , 限制 性 内 切 酶 就 可 以 在 识别 位 点 切 开 DNA. 因此 ， ER S] AE PE] 
NE BE HEAR AS AY DNA Zr T FIERI RUIT A) RR, H EA EKER T DNAS FE 
Pe il PERRO AIS TEER DNA REARS, PEM F RRR, 它 
能 作为 某 一 DNA (RAAK DNA 的 生物 ) 的 特有 “指纹 >” 。 对 于 相对 较 小 的 DNA 分 子 ， du 
RDNA, 25/1 — BS BIER PEA OS (RI Eco 了 降解 时 ,通常 产生 40 个 左右 不 同 的 限制 
TER Bo SEALE APSR dK DNA. ABR IG ELIT E BS ER EHE Hr ELS TROIS ee, 就 可 根据 片 辐 
DAMA DHT RRARCREEIS, TERRI FRERE. REFIERE 
同 的 、 或 已 发 生 播 入、 缺失 、 易 位 的 时 绿 体 DNA 都 会 产生 不 同 大 小 的 限制 性 片 颂 。 这 种 片 
BOA NIE $4 BR AB UTER BEES ISTE (Restriction Fragment Length Polymorph- 
isms, RFLPs), 简称 RFLP。 ERA FEDNAKYT E E He SI ERE. 

在 将 RFLP 分 析 用 于 真 核 生物 来 色 体 DNA 时 , 分 析 过 程 要 复杂 得 多 。 由 于 染色 体 DNA 
分 子 很 长 ， 用 典型 的 报 制 性 内 切 酶 来 栈 解 高 等 植物 的 槟 DNA 会 产生 数 百 万 个 DNA F Er, 其 
大 小 变化 是 连续 的 ,如 把 酶 解 的 DNA HR, HIR SEXE S. CRRA PPR, 
因为 如 此 之 万 的 DNA 片段 紧密 排列 为 连续 的 一 片 。 然而 , S&T EE B| tE H BL TE WE EZ ch KE: 
分 开 的 ， 只 十 肉眼 不 能 分 辨 ， 需 要 借助 于 更 为 复杂 的 技术 程序 才能 将 不 同 生 物 或 同一 生物 
不 辐 品 种 的 限制 性 片段 的 差异 区 分 开 来 。 这 此 技术 程序 包括 Seuthern 吸 印 , DNA 探 针 的 
制备 ， 同 位 家 或 非 同位 京 标记 以 及 DNA 分 子 杂交 。 由 于 核 DNA 的 RFLP 不 能 家 接 观 察 , EN 
X HG X DNA IH EHE RE: (Probe) 通过 专 一 性 很 商 的 DNA-DNA 杂交 去 检测 各 个 
DNA 片段 。 这 些 探 针 能 够 检测 出 酶 解 产生 的 复杂 核 DNA 片 眉 混合物 中 与 其 同 源 的 限制 性 片 
E. 要 采用 这 一 技术 ， 必 须 事 先 淮 备 一 系列 作 探 计 用 的 染色 体 DNA HER. AT ERE 
针 用 的 DNA 片段 , 可 从 所 要 研究 的 生物 中 提取 DNA, 经 限制 性 内 切 酶 酶 解 , 产生 较 小 的 片段 
( 遂 常 2~5k&b)。 和 担 基 直接 分 高 名 个 限制 性 片段 非常 困 准 , 为 此 可 采用 分 子 克隆 技术 中 建立 
苛 因 文库 的 方法 ， 通 常 把 各 个 限制 性 片段 连接 到 细菌 质粒 中 ， 然 后 用 和 草 组 的 质粒 转化 细菌 
细胞 。 细 菌 在 生长 分 裂 的 同时 复制 了 质粒 。 这 样 只 要 分 高 质 粒 ， 就 能 提供 大 量 的 某 一 生 
物 的 某 种 DNA 限制 性 片段 , ARRIR. WAR H BEDAR ERRIRE ERNA, A 
此 ， 同 一 探 针 能 反复 地 使 用 ,或 提 殿 结 其 他 的 研究 者 共享 。 

由 于 技术 本 身 的 上 限制， 只 有 单 拷贝 (或 少数 据 贝 ) 的 序列 并 能 用 作 探 针 ， 在 杂交 显影 


后 显示 清晰 可 辨 的 带 型 。 常 用 探 针 的 主要 来 源 是 随机 的 基因 组 (Random genome) 克隆 ( 简 
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1. RG F. E: 来 源 于 基因 组 文库 。 与 通常 的 基因 组 文库 相 比 ， 这 类 文库 的 构建 比较 简 
单 ， 不 要 求 分 离 基因 所 必需 的 对 基因 组 的 高 度 覆 盖 率 。 人 得 为 了 获得 尽 可 能 多 的 RFLP 标记 ， 
HT RFLP 分 析 的 基因 级 文 计 应 尽 如 能 多 下 富 集 单 措 贝 序列， 为 此 ， 可 用 甲 基尼 敏感 型 的 
FE BLEEP JBS (RH Pst 了 有 ) 切 制 基 因 组 DNA， 获 得 长 度 为 1~2kb 的 片段 ， 表 与 质粒 DNA 
连接 、 转 化 、 建 库 。 由 于 甲 基 化 一 般 不 发 生 在 表达 的 基因 组 DNA 中 ， 因 而 所 获得 的 可 帝 隆 
片段 太 窗 来 自 音 拷 由 的 结构 基因 区 。 通 党 ， 文 岩 中 的 每 一 个 单 拷贝 序列 的 克 族 殉 可 用 于 
了 RFLP 分 析 ， 但 只 有 在 亲本 间 显 示 多 态 性 的 克隆 ， 才 能 作为 分 子 标记 。 

2. cDNA X, E: 来 源 于 cDNA 文库 。 一 般 来 讲 ， 用 于 RFLP 分 析 的 cDNA 文 库 没 有 特殊 的 
要 求 ， 得 为 了 获得 基因 组 表达 广 逊 基因 的 代 岩 性 ， 不 宜 采 用 高 度 专 化 的 组 织 器 官制 多 cDNA 
XE. AA Sr Sl le A See A cDNA 文库 ,以 扩大 cDNA 序列 在 基因 组 中 的 代表 
Ho HT O DNA MHREAHEA, AMAR DN IEMA. BReDNA 序列 本 
BERSARA, (HT cDNA 序列 相应 的 基因 内 部 的 内 含 子 序列 和 基因 57 和 8’ 端 
非 编 码 区 序列 的 变异 性 ， 因 而 用 cDNA 作 RFLP 分 析 有 可 能 揭示 更 头 的 多 态 性 。 

为 了 利用 DNA-DNA 杂交 技术 检测 特定 的 DNA jr Et, RET DNA AER LI DNA 必须 是 单 
PE CR PE) Mo HERE EK (NaOH) 中 使 DNA 变 性 。 为 了 便于 杂交 , DNA 通 过 Southera 
印迹 转移 的 方 守 从 小 胺 转移 到 硝酸 纤维 训 滤 膜 之 类 {目前 多 采用 专门 的 尼龙 滤 腊 ， 内 为 这 
PRK, SRR) 的 轿 相 支持 物 上 ， 使 变性 的 DNA PRAMS. KA 
后 使 某 一 克 噬 探 针 变性 ， 在 人 台 适 的 温度 和 盐 获 度 下 ， 变 性 的 探 针 与 膜 于 同 源 的 核 DNA 跟 制 
EHRE EEZ. 锥 而 ， 为 观察 到 探 针 在 什么 地 方 杂交 ， 就 必须 用 某 种 方法 对 探 针 进 
行 标记 。 最 常用 的 方法 就 是 用 放射 性 同位 索 *?P 标 记 探 针 。 让 标记 的 探 针 与 含 DNA 的 滤 膜 
AX RAR BRS. ORR EER REET ee. 采用 这 一 方法 
可 以 检测 出 复 染 的 基因 组 DNA 的 酶 解 芒 中 的 每 一 个 限制 性 片段 。 整个 RFLP 分 析 过 程 如 图 
3.1 所 示 。 现 已 研制 刻 劳 了 一 种 不 需要 采用 放射 性 同位 素 而 借助 于 北 学 发 兴 原 理 的 探 针 标 
WKAR. BDEDBHEGRÜUURFLP 可 称 为 s<BRLP。 与 此 相对 应 ,由 放射 性 同位 索 标 记 所 揭示 的 
RFLP 可 称 为 r-RFLP。 

与 传统 的 遗传 标记 相 比 ，RFLP 标 记 具 有 下 列 优点 : 0) 无 表 型 效应 ， RFLP 标 记 的 检 
测 不 受 环境 条 件 和 发 育 阶段 的 影响 ; (2) RFLP 标记 在 等 位 基 关 之 间 是 共有 最 性 的 ， 因 此 在 
配制 深 姿 组合 时 不 受 杂 交 方 式 的 影响 。 (3) 在 非 等 位 的 RFLP 标 记 之 间 不 存在 上 位 效应 ， 
Ae Tit. (4) RFLP 标记 源 于 基因 组 DNA 的 自 射 变异， 在 数量 上 几乎 不 受 限 制 。 所 有 
这 些 优 点 ， 人 局 得 长 ELP 标 记 特 别 适合 于 构建 簿 传 连 倘 图谱 。 43445] RFLP HIE Exin 
的 主要 特征 。 


3.4.2 AFLP&id 

|J AFLP ey TERRE SATE (Amplified Fragments Length Polymorphism) 的 简称 。 
相对 于 RFLP WE, 在 AFLP 分 析 中 显示 多 态 性 的 DNA 片段 不 是 由 于 限制 性 内 切 酶 酶 切 菇 因 
ZO DNA PFA BY, 而 是 通过 DNA ARMAN (Polymerase Chain Reaction, PCR) # 18 


基因 组 DNA 的 模板 产生 的 。 现 简单 地 措 述 PCR 反应 的 原理 与 方法 。 
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图 3.1 RFLP 2 fr sig El 


i. RE 

DNA FRR Zz (BAG, DNA 复 制 时 需要 一 小 段 核 昔 酸 序列 作 引 物 , 在 此 基础 上 以 解 链 后 的 
单 链 DNA 为 模板 , 党 着 5’ 到 8 方向 把 核 苷 酸 连 续 加 在 延伸 中 的 游离 8' 郑 基 上 以 复制 DNA。 
特定 DNA 序列 需要 特定 的 引物 来 诱导 其 复制 的 起 始 并 决定 复制 的 终止 。 由 于 不 同 物 种 或 
不 同 品种 的 基因 组 DNA 序 列 差 异 很 大 , 在 复制 特定 的 DNA 序列 时 所 需 引物 的 核 苷 酸 序列 
也 不 相同 ， 同 一 引物 可 能 使 基 一 品种 的 DNA 片 自得 以 复制 , 丽 在 另 一 品种 中 可 能 无 法 诱导 。 
如 丝 将 引物 所 诱导 复制 的 特定 DNA BORA] PCR 技术 进行 扩 增 , 随后 用 电文 方法 将 扩 增 
的 DNA 片 段 分 离 , 即 可 使 某 一 品种 出 现 特 定 的 DN A diiit, 而 在 另 一 品种 中 可 能 无 此 谱 带 产 
生 。 因 此 ， 这 种 通过 引物 诱导 及 DNA 扩 增 后 得 到 的 DNA 片 颖 多 态 性 可 作为 一 种 分 子 标记 。 

2. FE 

a) 引物 合成 

引物 可 通过 DNA 自动 合成 位 人 人 工 合 成 。 专 一 配对 的 引物 长 度 一 般 在 20 个 核 背 酸 左右 ， 
RR FE RI TEE DNA 模板 的 序列 设 定 。 

(2) DNA 热 循环 扩 增 反应 

扩 增 反应 一 般 蒿 经 过 数 十 次 循环 ， 每 一 循环 分 为 以 下 几 步 : 首先 将 DNA 扩 增 混合 液 加 
热 至 94 一 96"C 维 持 1 一 5 分 钟 ， 使 样品 DNA 解 链 ; 随后 迅速 将 温度 降低 至 36 一 55"C 1 一 2 分 
钟 ， 使 引物 与 其 间 源 的 DNA 片 段 退火 结合 ; 然后 在 1~2 分 钟 内 将 反应 温度 升 至 70~72°C， 
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3 3.4 RFLP 标记 的 特点 


SEE ER 2 25 A 
Rog iE 
TRAE [S] PH Sd PS 238 IE 
BH Ra 28 =: FA EH RE PEEL (E 
复 等 位 
共 显 性 
无 上 位 性 
不 受 环境 或 发 育 模 式 的 影响 
可 检测 杂交 区 域 和 四邻 序列 内 部 的 变异 
可 与 商 变 区 杂交 
TA 2: SS HE a HE BS (Pr Ë, 
方法 学 
王 在 所 有 组 织 和 所 有 年 早 时 期 检测 到 
DNA 样 本 的 搁置 寿命 较 长 . 
探 守 / 酶 组 合 的 数量 光 限 
可 用 杂 合 基因 作 探 诗 
利用 单个 探 针 可 以 检 副 多 个 基因 座位 ， 如 多 基因 家 艇 、 高 变 区 
任何 探 针 胡可 以 作为 分 离 紧 密 连 锁 的 标记 的 起 点 ， 通 过 染色 体 步 行 或 距 跃 ， 
产生 单 倍 型 标记 和 和 括号 类 型 标识， 以 简化 分 高 
通过 染色 体 解 析 或 分离 可 以 获得 特定 染色 体 区 域 的 探 计 
通过 捅 入 可 以 形成 额外 的 随机 或 位 点 特异 多 态 性 
限制 
材料 成 本 高 
31 L8 4 
GR FFE AER Gt FOE SM H EL DNA 序列 和 高 度 重复 的 DNA 序列 


以 激活 混合 液 中 的 热 稳定 DNA ZRK (Tag DNA ZRI, 此 酶 在 93950 下 活性 稳定 ); 最 后 将 温 
度 保持 在 72"C 持 续 0.5 一 2 分钟 ， 即 可 完成 DNA 片 眉 的 复制 扩 增 { 图 3.2)。 如 此 循环 往复 数 
十 次 即 可 使 单一 的 特定 DNA 序列 扩 增 10* ~ 107 ft, $ 增 反 应 可 在 DNA 热 循环 仪 中 进行 。DNA 
f PS ie py R 2 Xx EE Tris-Cl (pH8.3~ 8,4), KCl. MgCla, HBR. dATP. dCTP, 
dGTP. TTP. #7 ARS. Hun DNA 以 及 热 稳定 DNA ZHN (Tag DNA ERED TRIER. d 
成 分 的 沙 度 则 因 供 试 物 种 的 不 同 而 有 一 定 的 差异 。 

(3) 电 读 分 离 

所 增 反应 结束 后 ， 将 PNA 样品 在 乙醇 中 沉淀， 然后 重新 溶解 在 TE 缓 冲 液 中 。 通 过 1.4~ 
3% EUIS TEE IZ rb OK 43 ERE FEL R Z. SE 34810 — 15 7) b, 在 条 外 灯 下 即 可 直接 观察 到 被 扩 增 
的 DNA 谱 带 , 通过 比较 即 发 现 不 同样 品 DNA ba ay ae 
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可 能 的 反应 
结束 条 件 


i BE CC) 


循环 2, 3 等 


£s ppc dl 


E 3.2 |PCRE' UM X Br E 


与 RFLP 分 析 相 比 , 用 PCR 上 反应 检测 DNA 的 密 态 性 具有 几 个 明显 的 优点 。 1. 分 析 时 需 

要 的 基因 组 DNA Hb; 2. DNA 制备 的 纯度 可 求 不 高 ; 3. 程序 简单 ， 不 必 通 过 Southern 
转移 各 分 子 兴 交 来 显示 片 眉 长 度 的 差异 ， 因 此 分 析 欧 筷 期 大 大 缩短 。 但 是 鉴于 一 般 的 PCR 
反应 的 要 求 ， 在 进行 AFLP 分 析 前 , 必需 根据 基因 组 中 窒 扩 增 的 DNA 片段 两 端的 序列 设计 
或 合成 相应 的 引物 ， 这 是 AFLP RRA BRIAR © och, 随 着 已 知 序列 的 基因 数目 的 
增加 ,AFLP 的 适用 范围 将 壹 靳 扩展 。 在 实际 应 用 中 ,考虑 到 AFLP 的 上 述 优 点 , 将 RFLP fg 
HRM AFLP 标记 也 是 值得 的 。 为 此 , VRE RAR eA, Tr 
根据 序列 设计 和 合成 的 相应 的 引物 。 由 RFLP EMH AFLP Qi LK AT PCR AY 
RFLP. 在 遗传 分 析 时 , AFLP 标记 可 能 是 共 显 性 的 , 也 可 能 是 显 性 的 。AFLP 分 析 有 多 种 不 
同 的 形式 ， 涡 用 的 引物 都 是 专 一 性 的 ,由 此 扩 增 的 多 访 性 称 为 专 一 扩 增 多 态 性 (Specific 
Amplified Polymorphism), 简称 SAP。 SAP 在 概念 上 与 AFLP 不 完全 等 同 。SAP 既 包 持 扩 

增 片 段 长 度 的 多 态 性 ， 述 包括 扩 描 片段 序 州 的 针 态 性 。 不 过 这 种 在 长 度 上 没有 差异 但 在 序 
列 组 成 上 不 同 的 片段 不 能 通过 -- 般 凝 胶 电 访 的 方法 予以 区 别 ， 必 须 应 用 特殊 的 电 访 分 离 技 
JR. POR X wm SAE (Single Strand Conformation Polymorphism, 简称 SSCP) 
GLE PRRD ERAR NE Eq ny 3 AA. EMME: 生物 大分 子 在 单 
Em kE fc HJ ARERR BRIT MARE, RHR IF ASE EG 
BHRR. DNA Hr BB XX GE OR S 8k S XE SERE PERS ZEE F Ze dr 3 OS [REB IS TRIP AR, 单 链 
B ix gm SAAT ARE RA EB DS. REAR BAER Te 
AMAA TERRIERE, MIETAA. Text SSCP, 应 先 将 扩 增 后 的 DNA 片段 
SEE RA SE, PRIS TEESE PEFR ASB RE Hike. mik SSCP 扩 大 了 DNA 多 态 性 的 
检测 范围 。 但 由 于 在 技术 上 比较 复杂 ， 在 实际 上 很 少 用 作 常 规 的 分 子 标 记 。 另 外 ， 特 殊 的 
一 AT 一 


电 切 检测 方法 还 有 DGGE (RAM RRR IK) MTCGE (温度 梯度 凝 胶 电泳 ), 它们 也 能 揭 
m DNA E3048 a Ei) 2856, 不 过 这 商 种 方法 在 分 子 标 记 作 为 中 应 用 得 更 少 , FE BER 

另外 ， 还 有 有 一些 基 于 非 专 一 人 性 引物 的 AFLP 已 发 展 成 为 专利 技术 〈 抑 欧洲 专利 局 专利 号 : 

02402629.7). 


8.4.8 RAPD#Fid 

(E PCR 技术 的 基础 上 , Williams (1990) RAIER PF21292 86 3" RE A DNA. 
的 随 栅 片 申 ， 获 得 了 一 种 新 的 分 子 标记 ， 即 随机 扩 增 针 态 性 DNA{Random Amplified 
Polymorphismic DNA), 简称 RAPD。 实 际 上 RAPD 是 一 种 特殊 形式 的 &FLP, 它 与 一 般 AFLP 的 
最 大 区 别 在 于 用 于 坟 增 多 态 性 DNA 的 引物 不 是 专 一 的 而 是 随机 的 。 所 谓 的 RAPD 标记 实际 
上 是 才 随 机 序列 组 成 的 窒 核 苷 酸 通过 专门 的 PCR 反应 扩 增 获得 的 长 度 不 同 的 多 态 性 DNA 
片段 。 

通常 PCR 反应 所 用 的 引物 都 是 特异 序列 , 扩 增 出 的 DNA 片 段 也 是 特异 的 ， 引物 的 长 度 
一 般 在 20 个 核 背 本 左右 。 而 了 APPD 反应 则 是 一 种 随机 的 扩 增 皮 应 , 不 仅 引物 的 序列 短 而 昌 
核 痛 酸 的 组 成 和 排列 是 随机 的 ， 在 PCR 反应 中 与 基因 组 的 配对 位 置 取 决 于 随机 了 蜡 合 的 程度 ， 
退火 是 在 非 严 峻 的 条 件 ( 较 低温 度 ) 下 进行 的 。 作 为 PCR 技 术 的 延伸 ，RAPD 反 应 有 其 自身 的 
特点 ， 区 别 于 常规 的 PCR 反应: 第 一 ， 无 需 专门 设计 RAPD 扩 增 反应 的 引物 , 随机 设计 的 ， 
长 度 9 一 10bp 的 脱氧 较 背 酸 序列 均 可 适用 。 但 是 ， 为 了 保证 退火 反应 时 双 链 的 稳定 性 ， 台 十 
C 合 草 应 在 40 只 以上。 而 常规 的 PCR 反 应， 必须 通过 已 知 的 序列 设计 特 宝 的 引物。 第 一 ， 
在 每 个 RAPD 反应 中 ， 可 以 只 各 入 -- 个 引物 。 通 过 -- 种 引物 在 两 条 DNA 互 补 链 上 的 随机 配对 
实现 扩 增 。 第 却 ， 在 最 初 的 反应 周期 中 ， 遂 火 漫 度 较 低 ， 一 般 为 38 仿 。 -一 方面 保证 复核 昔 
靶 链 引物 与 模板 的 稳定 配对 ， 另 一 方面 多 许 适 当 的 错误 配对 ， 从 而 扩大 引物 在 基因 组 DNA 
中 配对 的 随机 性 ， 扣 高 对 基因 组 DNA 进行 分 析 的 效率 。 

5 RAPD AWRY TR Ed HEUS TE, 还 有 AP-PCR H DAF, AP-PCRJEAEXESIUES 
PCR (Arbitrary Primed PCR) 的 简称 。 在 PCR 反应 中 使 用 的 引物 长 度 与 一 般 PC 及 反应 中 的 
引物 相当 ， 但 在 反应 开始 阶段 退火 温度 较 低 ， 人 允许 大 量 错 配 ， 因 此 可 引 动 具有 有 贿 机 性 质 的 
扩 增 。DAF 是 DNA 扩 增 指 绞 图 涝 (DNA Amplification Fingerprinting ) 的 简称 ， FEPCR fz 
应 中 ， 使 用 的 引物 长 度 比 RAPD 反应 的 更 短 , 为 7~8 个 核 间 酸 。 因 此 在 扩 增 反应 中 有 上 比 
RAPD 更 大 的 随机 性 , 扩 增 产生 的 DNA 带 型 也 更 多 7 HU Rr ELE EE RE, 并 用 
eee] DNA H Etc HRAPD. AP-PCR 和 DAF — #240 go SASH A ERY MAAP 

MAAP E fE ERS iB (Multiple Arbitrary Amplicon Profiling) 的 简称 ,不 过 在 中 
怪 作 图 中 用 得 最 多 的 还 是 RAPD 标记 。 

RAPD 标记 可 以 转化 为 RFLP 标记 。 将 RAPD Jr BEA SERES: F2) BR, SORE BST A 
的 质粒 载体 上 ， 即 如 进行 RFLP 分 析 , 如 不 是 重复 序列 ， 就 成 为 RFLP 标记 了 。 与 RFLP 
相 比 ，RAPD 标 记 有 如 下 去 个 特点 ( 表 3.5, Waugh A Power 1992): 0) 台 成 一 在 引物 ， ay 
以 用 于 不 同 生 物 基 因 组 的 分 析 ， 而 相对 来 说 ，RKFLP 标 记 具 有 一 定 的 种 族 特 异性 ， 不 能 广泛 
使 用 。 (2) 大 大 减少 了 针 态 性 分 析 的 预备 性 工作 ， 如 制备 克隆 、 同 位 素 标 记 、gouthern 
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X 3.5 
分 布 
BAR 
多 态 性 程度 
等 位 基因 变异 的 检测 


— ER n] EB BS E P pi ur ay 
被 检测 的 基因 组 部 位 

所 有 组 织 均 可 检测 

技术 难度 


‘AY fe FE 
PR DNA PR Et: 


Prag DNA B5 E: 


Dir 


- IRER 


成 本 


RFLP 和 RAPD BAM HE H. 3 


RAPD 


RFLP 

* B4 | NEUES | i 
TB s zh po 简单 更 德尔 

稳定 稳定 

dtu 显 人 性 / 零 等 位 

高 Tey 

可 以 不 能 

1 一 3 1-10 
RARE l. SRR 整个 基因 组 

是 是 

中 等 低 

高 中 等 j 高 RARE) 
相对 较 纯 pU 

2-—10[ g 10~ 50ng 

mE Ae 8 
物 逢 特异 性 、 低 拷 兵 的 9 或 10 个 随机 

基因 组 DNA 或 cDNA 克隆 BTR 

高 高 


RA. TRAT. MA BAM DNA RB. (3) 绝 大 部 分 的 及 APD 标 记 不 能 区 别 杂 合 型 和 
AU AUIS (Bl RB RAPD 反应 产 牺 ,因此 是 显 性 标记 。 哩 然 有 APPD 标 记 有 上 述 恩 点 ， 但 也 有 其 不 
足 的 -一 而 ， 即 每 个 标记 提供 的 信息 量 少 ，RAPD 的 稳 测 受 反 应 条 件 的 影响 较 大 ， 童 复 性 凑 等 。 
Bi. FERRE RFLP 阁 谱 时 ， 需 将 RAPD 标记 交 隆 后 ， 转 实 成 RFLP puso HF 


RAPD 分 析 比 RFLP 分 析 简 便 人 快捷 ，RAPD 标 记 已 开始 在 植物 基因 定位 和 作 图 研究 中 广泛 地 应 


a 


目前 ， RAPD 标记 已 广 花 地 应 用 于 遗传 作 图 ， 菇 因 的 快速 定位 ， 特殊 染色 体 区 上 段 的 


鉴定 和 分离， 以 及 动 慎 物 育 种 等 许多 方面 。Martin 等 (1991) 以 番 基 的 近 等 基因 条 为 材料 ， 
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# 5.6 c-RFLP, r-RFLP 和 RAPD # E x dd 


c-RFLP r-RFLP RAPD 


BOT. FER. DNA BE 


= + 
4 EB 
BG Th 1 
Bt Jih He 
LAAR 
DNA 3 3 
DNA #24 # 
ER H tE ES I PCR j"5 
me 切 
K x 
BAW. jmd 
SH HS HS ee BS E tk 
HR mik 
E B 
Southern 3# $ 
探 针 标 记 k BU 
PCR i « FEHR 3k AE BE RE ED F Yk 
E wd 
E: pa 
洗 膜 和 检测 k F 
F m % m 
dio B 肯 光 
Hh 
E dX 4 


1x c-RFLP: 化 学 发 活 为 基础 的 且 FRLP; r-RFLP: DA [e] ir X Epic y gum RFLP 
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得 到 了 一 个 与 细菌 病 抗 性 基因 ( pfo) 连锁 的 RAPD 标记 ， 并 定位 于 番 攻 的 第 5 条 染色 体 
Eo Michelmore % (1991 ) 利用 苗 苔 的 分 离 群 体 ， 获 得 了 --- 个 抗 霉菌 病 的 RAPD 标记 。 这 些 
研究 成 果 ， 显 示 了 及 APD 技 术 极 大 的 实用 价值 。 f 

A Xc-RFLP, r-RFLP 和 RAPDEH RUBE BAH HE Bz LE 3.6 (Ragot {l Hoisington 
1993). 


3.4.4 BS m 

JEJOBRUETVISEDIIP. RT RARE SSUES Sb, Bae Ae 
序列 。 植 物 基 因 组 区 至 复 序列 -- 般 在 50 趾 以 上 , fEdE dé EJ dr EAA BJ SE 3: FE p| £ 25 
80% 以 上 。 重 复 序列 按 其 在 染色 体 土 的 分 布 方式 ， 可 分 为 散布 重复 序列 (Dispersed 
Repeats Sequence) 和 些 联 重复 序列 (Tandem Repeats Sequence, TRS)。 散 布 重复 序列 的 
Fe RRS, METER Z ZEWA A FAE, dE RFLP 分 析 中 不 能 显示 出 清晰 
的 带 弄 (通常 为 模糊 一 片 )， 因 此 难以 用 作 RFLP 标 记 。 在 人 类 基因 组 中 有 -个 Alu 重 复 序 
列 的 家 族 ， 重 复 单位 的 300bp 堪 右 , EN MRED RAY, TH # = # 55 Es 
人 性。 目前 已 可 以 用 专门 设计 的 PCR 廊 法 揭示 这 种 Alu SAH, 称 为 Alu-PCR。 通 过 Alu-PCR 
司 理 供 这 娄 重 复 序列 的 分 子 标记 。 不 过 ， 迁 今 在 植物 中 尚未 匈 利 用 散布 重复 序列 提供 分子 
标记 的 报道 。 

蛇 联 重复 序列 按 重 复 单位 的 大 小 ， 可 分 为 卫星 序列 (Satellite)、 小 卫星 序列 《Mini- 
satellite) Alf LEF J (Microsatellite) 三 种 。 其 中 卫 量 序列 的 重复 单位 很 大 ， 一 - 般 分 
布 在 染色 体 的 蜡染 色 质 区 ， 也 难以 采用 分 子 林 交 或 PCR 的 方法 揭示 其 密 桨 性。 然而 后 两 种 
序列 因为 重复 单位 较 小 ， 由 重复 单位 的 序列 差异 各 重复 单位 的 数 昌 变化， 可 形成 非常 丰富 
的 多 态 性 。 目 前 已 发 展 了 罕 种 方 活 ， 利 用 小 卫 是 的 密 态 性 进行 基因 组 的 指纹 分 析 ， 开 拓 微 
卫星 的 多 态 性 作为 遗传 放 图 的 分 子 标记 。 事 实 上 ， 在 人 类 和 哺乳 动物 的 分 闻 连 锁 图 谱 中 ， 
微 卫 星 已 成 为 取代 有 ELPE 的 第 二 代 分 子 和 标记 丽 被 广泛 使 用 。 

1. 4 E E DNA; 荐 一些 重复 单位 在 11 一 60bp, 总 长 度 由 数 百 到 数 千 伙 基 组 成 的 串联 重 
复 序 列 ， 主 要 存在 于 染色 体 的 近 端 粒 (Telomerey 处 ， 在 不 间 个 体 问 存在 第 联 数 日 的 益 蜡 ， 
因而 可 壕 行 多 态 性 分 析 和 和 架 色 和 体 定位 Nakamura% 1987, 1988) 。 HUB TE DNA 组 成 的 
染色 体 座 位 具有 丰富 的 多 态 性 ， 这 是 由 重复 单位 的 数 日 变异 造成 的 ， 这 种 凶 恋 性 亦 可 称 为 
VNTR (Variable Number of Tandem Repeat Locus, VNTR, WNakamura 等 1987)}。 VNTR 可 
能 成 为 一 种 广泛 频 用 的 复 等 位 标记 。 对 小 卫星 DNA 的 多 态 性 鉴别 可 用 重复 单位 的 向 源 序列 
作为 特异 探 针 进行 RFLP 分 析 ， 羡 为 在 每 个 染色 体 座位 上 的 囊 联 重复 序列 中 有 有 重复 出 现 的 
限制 性 瞧 切 梧 半 序 位 。 在 酶 解 后 ， 会 出 现 一 条 主 带 ， 它 们 可 以 用 分 子 杂交 和 自 晶 影 的 闻 法 
加 如 分 辨 。 检 测 用 的 探 针 可 在 基因 组 文库 中 筛选 (Nakamnura 等 1987; 1988), (ST AT 
成 。 

2. @ T E DNA: E HE DNA VES PRES (Short Tandem Repeat), 简称 STR， 
EE BAS PEM PRA QU PS Ee ASHE (Simple Sequence Length Polymorphism), fj 
PRSSLP. jXJÉ— 3$ i ALP EUH C815 ) AEBS (9 H 2 BS E 15 PRR 
串联 重复 序 剂 。 同 一 类 的 微 卫 星 DPNA if Zip T SERE FESSA Bri E. GUB, HABE 


因 组 中 广泛 存在 的 一 种 微 卫星 DNA 是 (4C 一 dA),(4G 一 4T}。， 由 于 重复 的 次 数 不 同 以 及 重复 
-Bl- 


T8 Br 65 A Sc LES ELT BEI HERE SUE (Weber 1990b) ， 这 种 包 态 性 的 信息 量 是 比较 直 
Bio APR TALE DNA 两 端的 序列 多 是 相对 保守 的 单 拷贝 序 列 ， 因 而 可 根据 两 端的 
序列 设计 一 对 特异 的 引物 ， 扩 增 每 个 位 点 的 微 卫 旦 序列 ， 再 经 聚 再 烽 酰 胺 凝 胶 电 泳 ， 比 较 
THY en cee, TRAM NAAR TAT BE DNA f 8 (Site) MEA 
性 ; 一 般 微 卫 星 标 记 在 路 传 上 是 共 显 性 的 。 由 于 微 卫 星 DNA BAM EAHA, SHER 
为 人 类 遗传 连锁 图 谱 研 究 的 热点 。 最 近 已 建成 一 张 完全 由 微 卫 星 DNA 标记 组 成 的 人 的 第 20 
对 染色 体 的 连锁 图 ， 标 记 数 达 26 个 ， 远 远 超 过 已 定位 的 RFLP pick. HTB DNA — 
种 标记 ， 其 方法 学 上 的 缺点 是 必须 针对 每 个 染色 体 座位 的 微 卫 星 ， 发 现 其 两 端的 单 禧 贝 序 
列 以 设计 引物 ， 这 给 微 卫 星 标 记 的 开发 带 来 了 一 定 的 困难 。 但 一 旦 开发 出 一 套 某 种 生物 的 
微 卫 性 标 记 ， 其 他 的 研究 工作 者 就 受益 无 穷 。 


3.4.5 STS 

STS 是 序列 标记 位 点 (Sequence-Tagged Sites) MMR. E JE Hi — ErE H 2g 200 — 
500bp 的 序列 所 界定 的 位 点 ， 在 基因 组 中 只 出 现 一 次 。 BU AAT fal 38.25 HY 2 AHEM ICA P] 
以 作为 基因 组 的 界 标 (Landmark) 转变 为 STS 标记 。 转变 的 前 提 是 浏 定 长 度 适合 的 单 拷贝 
片段 的 两 端 序 烈 ， 设 计 一 对 专 一 扩 增 的 引物 {长度 为 20 个 核 并 酸 左 右 ), 用 PCR 方法 显示 
STS 的 特异 片段 。 最 窜 信 息 和 多 态 性 的 STS 标 记 可 能 是 扩 增 含有 微 卫 星 重复 师 序 的 DNA FC 32 
所 得 到 的 STS 标 记 (Tautz 1989; Weber 和 May 1989). STS 类 标记 的 优点 在 于 其 共 显 性 址 传 
方式 ， 因 而 很 容易 在 不 同 组 合 的 遗传 图 谱 间 进行 标记 的 转移 。Olson 等 (1989) (3S Fi STS 
标记 使 人 类 基因 组 物理 作 图 标准 化 。 在 遗传 随 谱 上 定位 的 STS 标记 十 沟通 基因 组 遗传 图 谱 
和 物理 图 谱 的 中 介 。 如 同 微 卫星 标记 一 样 ，STS 的 开发 也 依 闵 闻 油 序 ， 但 一 日 开拓 ， 同 行 
受益 。 

上 述 反 上 映 多 态 性 的 所 有 分 子 标记 ， 都 是 巷 于 基因 组 DNA 水平 的 凑 异 和 相应 的 检测 技术 ， 
外 有 两 者 的 结合 才能 提供 尽 可 能 多 的 遗传 标记 。DNA 的 变异 是 客 观 的 ， 自 然 的 ， 也 是 丰富 
的 , 耐 技 术 的 进步 则 是 大 为 的 。 因 此 ， 随 着 新 技术 的 发 展 ， 可 有 仅 开发 的 分 子 和 标记 将 越 来 越 
多 。 而 且 ， 随 着 分 子 标记 的 拓展 和 广泛 应 用 ， 遗 传 图 谱 的 使 用 价值 将 日 益 提 高 ， He HF AR 
为 借助 于 生物 技术 利用 和 改造 生物 的 依据 。 与 此 同时 ， 庆 传 图 诺 精 密度 的 提高 ， 也 必然 会 
促进 各 种 生物 基因 组 研究 向 深入 发 展 。 


3.5 各 类 遗传 标记 的 特点 与 利用 


i] LAA RFLP 等 分 子 多 态 性 的 发 现 ， 已 使 遗传 作 图 的 研究 上 了 一 个 新 台阶 而 进入 微 
观 的 水 平 。 不 过 ,尽管 我 们 可 以 根据 大 量 同 工 酶 或 RFLP 之 间 的 连锁 关系 确定 上 各 自 的 连锁 
群 ， 但 要 将 这 些 连 锁 群 与 特定 的 染色 体 联系 在 一 起 ， 最 简单 的 方式 还 是 要 求助 于 经 典 的 址 
传 标记 。 如 许多 同 工 栈 基因 的 定位 最 初 就 是 依靠 细胞 学 标记 进行 的 。 在 水 稻 中 将 RFLP 连 
锁 群 定位 于 特定 的 染色 体 就 是 采用 经 典 的 三 体 为 标记 进行 的 ， 而 一 些 同 工 酶 基因 的 定位 则 
采用 了 经 典 的 形态 标记 OREN) 。 在 大 者 、 玉 米 、 奏 葫 中 也 都 成 功 地 利用 三 体 进行 
了 问 工 酶 基 圈 的 定位 。 而 且 在 有 些 物种 中 ， 利 用 端 着 丝 点 染色 体 可 以 歼 定 同 工 酶 基因 的 染 
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大 多 数 形态 标记 具有 典型 的 形态 特征 ， 比 较 容 易 识 别 和 观测 ， 因 而 便 寺 确定 它们 与 其 
它 性 状 的 关系 。 同 时 ， 由 于 试验 设备 简单 ， 分 析 上 成 本 低廉 , 司 它 们 不 仅 成 为 大 多 数 物 种 连 
锁 群 建立 的 开创 性 标记 ， 而 且 在 其 它 分 子 标记 的 定位 中 也 起 着 重要 作用 。 但 其 缺点 是 有 些 
形态 标记 与 其 它 有 害 或 不 利 性 状 相连 锁 或 具有 不 良 的 多 效 性 。 如 水 稻 的 大 多 数 矮 秆 标记 基 
因 使 营养 生长 削弱 ， 伴 随 着 多 毕 、 短 乎 和 低产 等 多 效 性 ， 使 分 析 和 利用 受到 限制 。 此 外 ， 
利用 形态 标记 进行 数量 基因 定位 还 需要 严格 控制 试验 环境 ， 以 使 不 同 个 体 间 形态 特征 的 差 
异 更 为 明显 。 细 胞 学 标记 克服 了 形 六 标记 易 受 环境 影响 的 缺点 ， 但 这 种 标记 材料 的 产生 希 
要 花费 大 量 的 人 力 进 行 培育 和 选择 ， 一 些 物种 忍受 染色 体 结构 和 数目 变 描 的 能 力 较 差 而 难 
以 获得 相应 的 标记 材料 ; 某 些 物种 昌 有 标记 材料 ， 但 常常 伴随 着 标记 对 生物 有 害 的 表 型 效 
应 ， 简 上 且 有 时 观测 和 鉴定 比较 困难 。 与 经 典 的 形态 标记 和 细胞 学 标记 相 比 ， 从 第 生 物 到 高 
等 真 核 生物 DNA 分 子 多 态 性 是 普遍 存在 的 ， 它 是 自发 产生 的 ， 在 同一 基因 座位 上 有 较 多 的 
等 位 基因 ， 因 而 在 应 用 范围 上 所 受 限制 较 少 ， 这 对 于 形 恋 标记 和 细胞 学 标记 发 展 不 够 充分 
HRA: 分 于 多 态 性 对 生物 本 身 通 常 元 害 ， 对 重要 经 济 性 状 很 少 有 次 级 效应 ， 因 
而 具有 很 大 的 选择 余地 ; 分 子 多 态 性 通 带 能 在 个 体 、 组 织 、 器 官 和 细胞 水 平 测定 ， 且 不 受 
环境 有 影响， 遗传 分 析 可 以 在 生物 发 育 的 各 个 时 期 进行 ， 这 给 研究 工作 提供 了 极 大 的 方便 ; 
分 子 多 态 性 基因 座位 的 等 位 基因 为 共 最 性 ， 在 分 离 群体 中 能 区 别 所 有 可 能 的 基因 型 ， 或 更 
少 是 显 性 {而 不 是 隐 性 ) 的 , 因而 可 以 在 所 有 杂交 组 会 中 使 用 。 分 子 标记 所 具有 的 这 些 纺 点 
给 基因 定位 尤其 是 数量 性 状 的 基因 定位 展示 了 美好 的 前 景 。 但 分 子 标记 特别 是 RFLP 分 析 
过 程 复杂 ， 分 析 和 检测 需要 特定 的 仪器 设备 ， 单 不 样本 的 分 析 成 本 较 高 。 

不 同 遣 传 标记 所 具备 的 特点 决定 了 它们 在 基因 组 研究 中 具有 物种 、 试 验 材料 和 分 析 夺 
期 的 特异 性 。 从 已 有 的 研究 基础 考虑 ， 对 于 那些 连锁 群 疯 未 建立 的 物种 ， 贾 通过 对 各 种 遗 
传 多 态 性 进行 筛选 ， 寻 找 具 有 丰 寅 克 态 竹 的 标记 着 卑 建 立 连锁 群 。 当 其 有 在 窗 的 形态 多 样 
性 可 以 利用 时 ， 形 态 标 记 就 成 为 一 种 方便 而 有 效 的 方法 。 在 条 件 许可 的 情况 下 ， 通 过 检测 
分 子 标记 来 建立 连锁 群 是 一 种 快速 而 有 效 的 方法 。 对 于 连锁 群 已 基本 饱和 的 物种 ， 可 着 手 
利 骨 分 子 标 记 进 行 分 子 水 平 的 基因 定位 和 基因 和 精细 结构 的 分 析 ， 使 基因 组 研究 达到 一 个 新 
水 平 。 . . 
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耐性 ， 可 以 利用 非 整 们 体 及 结构 变异 体 等 细胞 学 标记 。 某 些 同 工 酶 只 在 植株 发 育 的 特定 时 
期 表达 ， 因 而 这 些 酶 的 遗传 研究 就 受 其 表达 时 间 的 限制 ; 而 从 细胞 的 全 能 性 出 发 ， 一 个 细 
胞 的 DNA 可 以 代表 它 所 来 自 的 -个 母体 ， 因 此 以 RFLP 等 焉 传 标记 的 研究 可 以 在 生物 发 育 的 
任 柯 时 期 进行 ， 而 且 可 以 将 PNA 样 本 贮存 起 来 在 方便 的 时 候 进 行 分 析 。 当 共有 广泛 的 近 绿 
物种 可 以 利用 时 ， 采 用 被 研究 物种 与 其 近 缘 野 生 种 之 问 的 杂种 可 能 包括 大 荐 有 差异 的 等 位 
基因 ， 使 单个 杂交 组 合 所 能 分 析 的 基因 座位 数 大 大 增加 ， 从 而 提高 分 析 效 率 。 

随 着 各 种 遗传 标记 的 逐步 完善 和 发 展 ， 现 在 已 进入 综合 应 用 各 种 遗传 标记 进行 基 辕 组 
研究 的 新 阶段 。 综 合 应 用 可 以 扬长 避 短 ， 提 高 基因 组 研究 的 整体 效率 。 例 如 ,一 些 过 去 只 
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靠 一 种 标记 无 法 完成 和 的 基因 定位 ， 现 在 通过 几 种 遗传 标记 的 综合 应 用 而 得 以 实现 。 几 种 标 
记 的 同时 应 用 ， 其 结果 可 以 相互 验证 ， 使 基因 定位 更 加 准确 。 在 大 豆 中 ， 采 用 3 个 形态 标 
记 和 和 4 个 阅 工 酶 标记 同时 进行 连锁 分 析 ， 发 现 了 过 去 采用 单一 标记 未 能 定位 的 叶绿素 缺乏 
RER YO 基因 的 连锁 关系 ， 并 建立 了 一 个 新 的 连锁 群 。 在 水 舟 中 ， 由 于 形态 标记 和 复 
等 位 基因 材料 的 贫乏 ， 曾 经 过 包 年 努力 定位 了 三 个 同 工 栈 基因 ， 估 水 称 初 级 三 体 的 建立 为 
同 工 花 基 因 定 位 提供 了 有 用 的 荆 县 ， 在 利用 三 体 为 标记 的 一 次 试验 中 就 确定 了 10 个 同 工 酶 
基因 座位 所 属 的 染色 体 。 

遗传 标记 的 发 展 是 随 着 人 类 对 于 基因 由 现象 到 本 质 的 认识 而 由 形态 标记 向 分 子 标记 下 
步 发 展 的 过 程 。 在 这 一 过 程 中 ， 传 统 的 形态 标记 和 细胞 学 标记 是 遗传 标记 发 展 的 基础 ， 而 
生化 标记 和 分 子 标记 则 是 遗传 学 和 生物 化 学 的 发 展 导致 遗传 标记 发 展 的 必然 结果 。 现 代 分 
子 标记 的 出 现 促使 遗传 图 谱 构 建 向 高 效率 、 商 精度 以 及 揭示 基因 精细 结构 的 方向 发 展 ， 从 
而 为 遗传 学 注入 了 新 的 活力 。 
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第 4 章 遗传 图 谱 构 建 


利用 侦 传 标记 构建 连锁 图 谱 的 一 般 步 又 包括 : 般 择 用 于 作 图 的 适合 的 遗传 标记 ; 根据 
BPA ZH, AAT MEERA AREAS: 培育 具有 大 量 遗 忧 标 记 处 
于 分 离 状 态 的 分 离 群 体 或 衔 生 系 : 作 图 群 悚 中 不 同 个 体 或 品系 标记 基因 型 的 确定 ; 标记 之 
RSH he. 本 章 只 对 其 中 一 些 问 题 作 详细 的 论述 。 


4.1 作 图 群体 的 建立 


连锁 图 谱 构 建 的 理论 基础 是 染色 朵 的 交 挨 与 重组 。 在 细胞 减 数 分 锚 时 ， 非 辣 源 染色 林 
上 的 基因 相互 独立 、 自 由 组 侣 ， 同 诬 妆 色 体 上 的 连 秆 基因 产生 交换 与 重组 ， 交 换 的 频率 随 
基因 间距 痪 的 增加 击 增 大 ， 关 此 可 用 重组 率 来 揭示 基因 间 的 造 传 图 距 ， 图 距 单 位 用 愿 摩 
(centi-Morgan, cM) 表示 ，1 个 cM 的 大 小 大 至 符合 1% 的 重组 率 。 

连锁 图 谱 构 建 的 遗传 灶 料 是 分 离 群 体 ， 用 于 必 图 的 分 离 群体 又 称 为 作 图 群体 。 为 必 图 
群体 选择 合适 的 亲本 和 适当 的 杂交 组 合 类 型 ， 基 成 功 和 高 效 作 图 的 关键 。 


4.1.1 ”亲本 的 选择 

亲本 的 选择 直接 影响 到 构建 连锁 图 谱 的 难 易 程度 及 所 建 图 谱 的 适用 范围 。 旺 然 DNA 的 
序列 差异 是 分 子 图 谱 梅 建 的 基础 ， 就 应 该 选择 亲缘 关系 远 而 多 态 性 太 的 品种 或 材料 作为 分 
离 群 体 的 亲本 。 和 然而 亲本 间 的 差异 过 大 ， 杂 种 染色 二 之 间 的 配对 和 重组 会 受到 抑制 ， 导 至 
连锁 座位 间 的 重组 夷 仿 低 ， 降 低 了 所 建 图 谱 的 可 信和 度 和 利用 的 范围 ;严重 的 会 降低 杂种 后 
代 的 结实 率 ， 芝 至 导致 不 育 ， 影 响 分 离 群体 的 攀 建 。 因此， 在 选择 亲本 时 ， 既 要 注意 亲本 
间 的 差异 性 ， 也 要 考虑 其 唇 代 的 可 育 性 。 然 而 ， 由 于 各 种 原因 ， 仅 用 一 对 亲本 的 分 离 群体 
建立 的 遗传 图 谱 往 往 不 能 完全 光 足 基因 组 研究 和 各 种 育种 目标 的 要 求 ， 解 决 的 办 法 是 选用 
几 个 不 同 的 亲本 组 会 ， 分 别 进 行 连锁 作 图 ， 以 达到 相 巨 弥补 的 目的 。 队 去 双亲 的 多 态 性 水 
平 外 ， 配 制 组 合 前 还 应 对 亲本 及 其 Fi 杂种 进行 细胞 学 鉴定 。 车 双亲 间 存 在 相互 易 位 ， 或 多 
信 体 材料 (hn sak) 存在 单 体 或 部 分 染色 体 缺 失 等 问题 ， 邦 末 其 后 代 就 不 宜 用 来 构建 连锁 
图 谱 。 

亲本 之 间 的 亲 绿 关系 究竟 以 多 远 为 宜 ? 这 因 物 种 而 异 ， 一 般 而 言 异 交 作 物 的 多 态 性 高 ， 
自 交 作物 的 多 态 性 低 。 例 如 ， 玉 米 的 多 态 性 极 好 ， 一 般 品 种 出 配制 的 群体 就 可 成 为 理想 的 
RFLP 作 图 群体 ， 而 秋 匣 的 多 态 性 较 差 ， 因 而 只 能 选用 不 同 种 闻 的 后 代 构 建 RFLP 连锁 图 ， 
水 称 的 多 态 性 居中 ， 美 国 康 万 尔 大 学 8. D. Tanksley 实验 室 1988 年 发 表 的 RFLP 连锁 图 谱 
是 以 籼稻 和 和 趟 哇 稻 之 间 的 淋 交 组 全 为 基础 构建 的 (McCouch 等 1988) 。 


4.1.2 ”组合 的 配制 
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组 合 配制 过 程 中 最 关键 的 一 条 就 是 应 尽量 保证 所 用 群体 起 源 于 同一 Fi 个 体 。 大 多 数 作 
物 的 繁殖 系数 都 校 高 ， 这 一 点 并 不 难 做 到 。 如 粹 非 用 若干 个 Fi 不 可 时 ， 应 保证 将 不 同 Fi 及 
其 所 衍生 的 后 代 分 开 保存 。 这 是 因为 ， 无 论 朵 本 自身 纯度 如 何 ， 每 个 下 ,都 是 一 个 梭 配 子 与 
一 个 肉 配 子 结合 的 产物 。 所 以 由 同一 F; 个 体 衍 生 的 后 代 在 每 一 基因 座位 上 只 可 能 有 两 个 等 
位 基因 发 生 分 离 。 相 反 ， 如 果 所 用 分 离 群 体 不 是 起 源 于 同一 了 :个 体 ， 访 群体 的 某 些 基因 座 
位 就 可 能 存在 两 个 以 上 等 位 基因 的 同时 分 离 ， 因 而 给 结果 的 分 析 带 来 困难 。 这 一 点 对 蜡 花 
REFERRER. 

另外 ， 如 果 可 能 ， 应 尽量 选用 纯度 比较 高 的 材料 作 亲 本 。 辣 时 对 用 作 亲 本 的 植物 应 尽 
可 能 多 地 采集 样本 ， 并 自 交 留 种 。 


41 8 作 图 群体 的 类 型 

这 里 简单 地 介绍 常用 于 作 图 的 4 类 作 图 群体 ,详细 的 讨论 见 第 5 章 。 

构建 RFIP 连 锁 图 谱 可 以 选用 不 同类 型 的 分 离 群 体 。 不 同业 型 群体 各 有 其 你 缺点， 因此 
应 结合 具体 情况 选用 。 

1， 单 交 组 食 所 产生 的 Fs 代 或 自 其 衍生 的 Fa、F。 E 

oH, 大 多 数 RFLP 连锁 图 说 是 基于 单 交 产生 的 F。 群 体 。 除 自 交 不 亲 和 的 材料 外 ， 
这 种 群体 易于 配制 ， 且 不 需 很 长 时 间 。 但 其 致命 弱点 是 由 Fs 单 栋 提 供 的 材料 (种 子 或 叶片 ) 
有 限 ， 很 难 用 其 进行 连续 性 研究 ， 人 也 无 法 满足 不 同 实 验 室 对 同一 材料 合作 研 究 的 需要 。 现 
行 的 一 种 补救 办 沙 是 利用 了 。 代 单 株 衍 生 的 后 代 家 系 。 这 时 就 需要 选取 同一 家 条 中 的 若干 
个 体 (或 其 混合 物 ) ， 才 能 够 比较 准确 地 推断 出 Fe 个 体 的 基因 型 。 这 种 做 法 不 仅 加 大 子 工 
作 量 ， 而 且 会 出 钢 到 样 误差 。 

2. BHU RR (Recombinant Inbred Lines, RIL) 

HT RPRAR ASS RG REE, POR ARME Se, E 
而 可 以 用 来 更 精确 地 定位 那些 连锁 紧密 的 位 点 (Burr Al Burr 1991) 。 这 种 群体 的 另 一 个 
优点 是 可 以 连续 不 断 地 提供 大 量 的 种 子 或 叶片 等 材料 ， 因 而 可 以 满足 不 同时 间 、 不 同 地 点 、 
不 同 实 驻 室 研究 的 需要 。 其 缺点 是 配制 这 种 望 合 所 需 时 间 较 长 。 

3. Jf 3 AH (Doubled Haploids, DH) 

与 重组 近 交 系 一 样 ， 需 倍 单 倍 体 同样 可 以 大 量 地 提供 不 同 的 试验 材料 ， 而 且 这 种 群体 
的 产生 又 不 需 经 过 许多 世代 。 只 项 将 花药 培养 或 其 它 途 径 得 到 的 单 伴 体 材料 加 倍 就 可 以 得 
到 娘 定 遗传 的 材料 ， 每 个 材料 都 可 象 - - 艇 品种 一 样 地 进行 繁殖 。 但 不 同 莫 因 型 对 花药 培养 
的 反应 可 能 是 不 同 的 ,有 人 央 地 怀 绕 用 这 种 经 过 培养 选择 的 群体 所 构建 的 连锁 图 谱 的 可 信 
度 。 对 此 ， 我 们 曾 对 自己 试验 中 所 得 的 一 组 数据 进行 两 种 不 同 的 处 理 : 删除 其 中 一 个 基因 
座位 -部 分 纯 合 基因 型 ， 或 删除 其 中 -部 分 杂 合 基因 型 。 经 过 这 种 不 同 处 更 庆 所 得 连锁 图 
谱 和 与 未 经 处 环 所 得 连锁 图 谱 的 基因 座位 顾 序 是 完全 一 致 的 ， 基 因 座 位 间 的 距离 也 仅 有 微小 
差异 ， 而 这 些 差异 的 一 部 分 还 会 是 由 于 删除 数据 后 群体 变 小 所 致 。 就 是 说 ， 相 对 于 不 同 组 
合 之 间 所 得 连锁 图 的 差异 而 言 ， 由 于 这 种 选择 所 造成 的 差异 可 能 是 有 限 的 。 

4. Exec CREE # 

对 于 自 交 不 亲 和 材 料 ， 或 在 研究 某 种 特殊 问题 GOMER TRAE HES), WE 
— 5B - 


要 利用 回 交 或 三 交 ( 复 交 ) 后 代 。 与 单 交 组 合 所 产生 的 下 s 慌 群体 一 样 ， 回 交 和 三 交 所 能 提供 
的 烤 料 也 是 有 限 的 。 另 外 ， 除 自 交 不 亲 各 材料 外 ， 一 般 回 交 和 群体 都 或 多 或 少 地 合 有 自 交 的 
Ep. GPREWMRRALM, WHADRR SERRA. HO TIE. FLASK 
也有 其 优点 ， 那 就 是 可 将 回 交 的 正 反 交 司 成 同 质 的 [例如 (A KB) XA 与 AX (AXB) ] ， 
这 样 更 有 利于 比较 核 基因 的 差别 。 而 利用 三 交 则 无 闭 做 到 这 一 点 。 

上 述 作 图 群体 可 按 其 遗传 稳定 性 分 太 丙 大 类 : 

1) ERED AR (Fan Fan F. BC 群体 、 三 交 群 体 ) 

2) 图 定性 或 永久 性 分 高 群体 {由 茜 因 村 不 同 的 同 质 纯 仓 品 系 组 成 }。 

十 述 两 熔 群 体 是 植物 中 常用 的 作 图 群体 ， 它 们 之 间 的 关 勾 可 以 图 4.1 所 示 。 


P. X Pa 
+ ik Hed) dx 
三 交 群 体 <*- Pa X F, —-* BIL(NIL) 
单 性 生殖 Ac ded 
ip 3 — ded 一 一 -一 -一 一 — DH 
Fs + Fo 
+R 
i 


RIL (88D) 


É 4.1 Aft E RZ HS RA 


水 稻 中 已 有 的 作 图 群体 包括 : 

Fa : IR34583-19-3-3 CAF) X Bulu Dalam( IKER) (MeCouch 2 1988) 
Kasalath (籼稻 ) > FL184 (SER) (Saito Æ 1991) 
Zhai-Ye-Qing 8 (籼稻 ); Jing-Xi 17 (HERI) (322825 1994b) 

BC: B5125 (lia) X (BS125X WLD2 [PEE O. longstaminata J) 

(Tanksley 等 1992) 

DH:  IRATITT(E RH) X Apura (HF) 

Zhai-Ye-Qing 8 (X05) Jing-Xi 17 (FEBR) (Zhu 等 1993, Xu 451994) 
Gui630 (AFE) x 02428 (HER) CPR BABE fe Ph) 

SSD: IRATIT7TX Apura 
COSSA) X Moroberekan (#279) (Wang 25 1994) 

RIL: Lemont x FE CHI) 


4.2 连锁 作 图 的 理论 基础 


4.2.1  Sutton-Boveri &&f& (Ej fe zm ib 


AEST PIT Be Pk LBUBEIEEEL1908 552 S] 5j W. S. Sutton dE T. Boverif& Hi 9, fh 
- 57 - 


THRE KEE DECR A ELE ERROR 2o RAE BRT: 

0) ABRAM REM Re. Rub 22826 ESR, ARERR, RA REI 
的 两 个 成 员 是 同 源 的 。 

(2) S te UA Le F OR E A eh A RA BR AA CAT MISES tM eee, 
因而 在 个 体 的 发 育 过 程 中 起 着 一 定 的 作用 。 

(3) 在 减 数 分 裂 中 ， 同 源 染色 体 的 两 个 成 员 相 互 配 对 ， 随 后 又 发 生 分 高 ， 而 走向 细胞 
的 两 根 ， 从 前 形成 两 个 单 倍 体 性 细胞 。 


4.2.2 ” 基 轩 重组 和 连锁 

现在 我 们 知道 ， 位 于 同一 染色 体 土 的 基因 在 遗传 过 程 中 一 般 倾 向 于 维系 在 一 起 ， 而 表 
现 为 基因 连锁 。 连 锁 遗 传 的 基 龟 基 顺 序 排列 在 一 对 司 源 闪 色 体 上 的 一 些 非 等 位 林 苞 。 它 们 
之 间 的 重组 是 通过 一 对 同 源 桨 色 体 的 两 个 非 姊 妹 染 色 单 体 之 间 的 交换 来 实现 的 。 

设 某 一 对 同 尖 染色 体 上 存在 A-8, B- bWXDIMESDUED. EXP GRZRP. HIP., 
ENDER A AABBTU aabb ， 两 亲 困 交 产 生 AaBb 双 杂 合体 { 图 4.2) 。 

F. 在 减 数 分 裂 过 程 中 应 产生 4 种 类 型 的 配子 ， 其 中 两 种 为 亲 型 配子 4B 和 a5 ， 两 种 
为 午 组 型 配子 AbH aB (4.2). HF A- # 和 B- 8 位 于 同一 染色 体 上 ， 要 产生 重组 
型 生子 必须 在 这 两 个 基因 的 过 锁 区 段 上 发 生 交换 。 重 组 型 配子 所 占 的 出 例 取 决 于 减 数 分 裂 
细胞 中 发 生 交换 的 频率 。 即 司 所 有 减 数 分 裂 的 细 胸 中 ， 在 这 两 对 基因 的 连锁 区 段 上 都 发 生 
变换 ， 则 所 产生 的 重组 型 配子 出 具有 50 上 。 

重组 型 配子 占 总 配子 的 比例 称 为 重组 率 。 用 r 表示 。 则 非 重 组 率 为 1- r. 重组 率 的 


|， x “二 T* P. 
B B | pi +o 
. $ 


A a 
P, T 
B - b 
! 
+ 
A B A B 
十 一 一 一 一 全 十 -一 一 十” *23K&T AB 
A b A b 
4— -+ Agar “十 -一 一 十 Ab ` 
a x B ———— a B 四 组 型 配子 
+- — ë+ 十 一 一 十 aB 
a b a | b 
+ 十 TAS 未 型 配子 ab 


图 4.2 Bd X444 AABB X aabb 所 产生 的 素 型 配子 和 重 二 型 配子 
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mR T RA, TPA AER RAT Eile Ae. RHEE 
从 完全 连锁 时 的 0 好 到 完全 狼 立 时 有 的 50 好 。 

当 两 对 基 存 充 和 全 连锁 时 ， 它 们 就 表现 为 一 固 密 效 ， 其 表现 潜 似 于 一 对 基 畔 ， 而 两 对 基 
因 完 全 独立 时 ， 它 们 之 间 可 以 自由 重组 ，Fa MARP PREi CERS 
FERRATY, Rik pikk a.l. 


表 4.1 BARR RUBIO USC XH AABBX aabb 所 产生 
AAT 3 mb Z 3t p. Hi 


E + AB Ab aB ab 
ik dg (1-r)/2 ri? riz (ü-r)/2 
SE ik h Ur =O) 1/2 0 0 1/2 


35 dk (r-0.5) 0.25 0.25 0.25 0.25 


产生 两 对 基因 的 杂 合 体 Abb, HARAR. HR ERASER OME REE 
RRP RAH, ate ARMS HEAD. GE BBB GGBCkdB8 BS, FE 
^F Be fr 85 EE AS REE OT ah, WS DEGREIGHE, 
即 AAbbX aaBB. PAMFAR. AFTER, HERR D] 9 rib PTE 236 r 
RAZARA. XGIBDTAEEDUGOBEIEXIEMEEE- 

EPR ER MA Wr A-a W B- b ESE BS RAIA 
H BAER) ARAN. (HIE, SERRE SE Dk 2 A RSE SEE iU iS OMY Ad n 
和 B-b ZRB, PSE AE A EI EHR Et 2 E BJ W: 2 Ek. (32 
ABB). RE MRP 28 32 Es Pr KS EROS ERT RRS. EE, HAHAE 
Fl TEL BS IR SEES RE ABA SRE OT A Ee. BAERE 
ACH MARHM BRASH ee. VAM ea OUR, BATA LAE, WALA 
FE RIA FE RY ALE BR JRIEJBOR RL 2 bu A J EL pR HL yE See, A a 
GY PE PRHHBER He AS. WOE ROSSA TAH Be TAL 5096 AN EE 
BARE. ETRA PMMA, ERR Dl 04b 50% 8938338231 5052 
BU EH RAC, FA 3 23805 Pt EL HEH Pr pr. IRA. HER, EP 
5k OEC kE BES B VERDE XE EE 12 RAT SPIER, NALS, BOK 
会 改变 以 单 交换 为 代表 的 亲 型 和 重组 型 配子 各 占 50% 的 比率 。 


4.2.3 JU z SUME EHE FU Eq x 
大 们 很 早 就 认识 到 交换 和 重组 是 受 许 多 因素 影响 的 。 这 些 因 素 主 要 包括 : 
1. 环境 因素 
许多 环境 因素 影响 变换 条 重 组 ， 其 中 包括 温度 、 水 分 、 营 养 、 射 线 、 化 学 药品 等 。 早 
4E19174£, Ploug 就 报道 了 果 所 第 二 染色 体 上 的 钝 刚毛 基因 ( B1) SRA (vg) 
闻 的 重组 率 随 培养 温度 的 增加 而 增加 。 在 25 Bj3g6.1—6.596, X3E36—38'C 时 为 8.1~ 
- B9 一 


9.6%. Lawrence (1965) DA EI A HIIS RR E AME, HSSE AR, Re 
对 照 ( 未 处 理 者 )， 而 偶 绪 期 至 粗 线 期 处 理 则 重组 率 高 于 对 照 。 

2. E 

RBM RARE ERMA RA, RAE: RSMEANS, 
BASE BE RS SCBA KEIRA: HRS HERES BE HCM DO. ERE, ALE SI ee RH UE 
BRAD A. SOEMERUA DE rh — ER p BRE RC ET ERIE EMR 
一 特点 的 。 该 定律 指出 ， 凡 是 较 少 发 生 交 换 的 个 体 一 定 是 异 配 性 别 个 体 。 

BARI RARE, REPRE BRAK EMR, Ree 
的 重组 率 却 是 雄花 序 商 于 峻 花序 。Bhoadesf1944) 研究 了 玉米 第 五 染色 体 上 基因 重组 率 与 
MERE AE FRAO FR, FRR RU 4.2. 


3 4.2 KAR EE YR gr H sE x Ph 


8 2— bin 32- Pt bi-pr bí-pr 
dg iG Fr 15.6 16.5 33.8 35.4 
REE 9.1 9.7 22.4 30.8 


az — Z 3Ë 8 3 ÉE RD; bm —- HEP; bt — KLE; pr-— noe ND E 


3. FHP PB RAK 

着 丝 粒 附近 的 交换 频率 受 环 境 影响 最 大 ， 如 强度 、 年 龄 等 。 由 于 着 丝 粒 附近 是 异 张 色 
ibs), BE RERWMADNA, 一 般 交 换 率 降低 。 

BRAK ERR GAN) FETARE RER, Ee A EISE OE BER SAEC) 
廊 小 ， 而 且 和 任何 态 染 色 体 都 不 是 同 源 的 ， 闪 此 在 减 数 分 裂 过 程 中 请 染色体 一 般 不 和 入 染色 
体 联 会 。 但 是 态 染 色 体 的 奖 义 烽 率 却 由 于 染色体 的 存在 迷 现 增加 或 三 少 。Rees(1967， 
1968) 研究 指出 ， 在 主 米 中 ， 随 着 B 梁 色 体 数 的 增加 ， 玉 米 性 母 绍 胞 减 数 分 裂 第 一 前 期 中 的 
这 入 吴 率 相应 增加 ， 而 对 黑 麦 草 属 ，B 染色 体 的 作用 则 相反 ， 随 记 沫 色 体 数 移 增加 ， 交 有 系 辣 
率 相应 降低 。 

4. REEFF 

VF a OST SR REAR, Tefal ze Adah, liw Bg eR HOE. Hu LK 
T] 3. E fr [B] TARR RPRAR SMR RAE. — SGD DLP RRB 
见 草 (Oenothera lamarckiana) 的 一 些 易 位 染 侣 体 ， 涉 及 到 7 对 染色 体 ， 所 有 的 染色 体 
成 为 一 个 “连锁 群 ”, 很 少 能 通过 变换 而 在 这 个 “连锁 群 > 间 发 生 基 因 重 组 。 

5. Xx # É) 3 E ES e 

基因 型 改变 为 突变 型 后 可 能 对 梁 色 体 交 换 产 生 影 响 。 WER A. Jok, EH 
FUP PETS. HF ES, METE A RHR P, AB ee ce ey as ee (PAS dA mdr 
Ho TRARRE ARA EI 3: AES. EMEA, up x88 
和 和 人) 和 高 等 植物 (小麦 和 玉米 ) 中 都 有 报道 。 在 多 基因 控制 方面 ，Rees (1955) 发 现 一 个 自 
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RRM RA PRS ~6CRER ERS, AM A A # 532 352 8153 28 38 PRETO 
MEIKE, FPN p 2e EP BEORTEDECE 55 GARRETA, RE BüikCK EHE 
Wm, Da Z Pi 3 F RRR. BRERA AS, Ul. Fa 的 交叉 频率 又 恶 
IS FEE, BOPIS(QG 63040 p B T 38 326 X 583 5 PM. (ERI. thks ete 
交 又 频率 的 遗传 起 次 定性 作用 。 


4.2.4 “遗传 图 距 的 相对 性 
根据 染色 体 交 换 所 确定 的 遗传 图 距 除 了 受 上 述 因素 的 影响 外 ， 还 存在 -一些 具有 普遍 总 
义 的 因素 ， 导 致 暑 传 图 距 的 相对 性 。 首 先 ， 对 于 不 则 生物 ， 每 一 cM 四 距 床 代表 的 实际 物理 
距离 (PREETI) 存在 很 大 差异 。 例 如 在 哮 菌 体 下 ,中 每 一 cM 图 距 柜 当 于 200bp, 而 在 酵母 中 
相当 于 5,000bp， 在 果 电 中 则 相当 于 500,000bp。 总 的 趋势 是 生物 越 税 单 ， 每 一 cM ERIS ER 
相当 的 碱 基 对 数 就 越 少 ( 表 4.3) 。 其 次 ， 同 一 种 生物 特定 基因 赣 的 遗传 国 距 因 基 因 型 不 
同 击 改变 ， 甚 至 由 同一 对 亲本 所 产生 的 不 同 群 体 间 也 让 在 很 大 差异 。 第 三 ， 同 二 亲 纵 色 体 
PJ SJC E, AP TER BEE ge s Pk J Et 22 ee OET SE SR TIN SF BORE ER 2: 
36. PAE 2S A He 4 f A CHAR, DHL it OS EB UE SRE 2 Ç 


A 4.8 CD B AE Ur p S E W EE Fr dg 3 P MEE s] £: 


á 称 # BD X oh (bp) 34 EDGE (cM) bp/cM 
"B ik Pa 1.6 X107 800 200 
KE + 4,2X10° 1,750 2,400 
E r 2.0167 4,200 5,000 
x 2.7 X107 1,000 27,00^ 
8 下 8.0107 520 250,000 
r1 & 1.4X10* 280 500,000 
小 a 3.0x 10? 1,700 1,800,000 
À. 类 3.310 8,300 1,000,000 


4.3 遗传 图 谱 的 制作 


4.3.1 分子 标记 分 离 数据 的 收集 与 处 理 

iE EB TAPER TMA DNA 多 态 性 资料 。 由 于 各 种 分 子 标记 最 后 显 
示 的 形式 ， 都 是 电 洒 分 离 的 带 谱 ， 因 上 此， 从 群体 中 收集 分 子 标记 分 离 数据 的 关键 是 将 电泳 
的 带 型 数值 化 。 我 们 以 且 FEP 为 例 , 说 明 分 子 数据 的 收集 和 处 理 。 

各 个 体 的 DNA 经 限制 性 酶 切 之 后 进行 凝 胶 电 泳 ， 使 不 同 长 度 的 片段 分 开 。 将 这 些 片 菇 
经 Southezn 印 计 转 移 到 尼龙 膜 上 ， 然 后 与 放射 性 同位素 标记 的 探 针 杂交 ,经 放射 自 显 影 就 
得 到 不 同 带 理 的 各 个 体 数据 ( 表 4.4; XX 45) 。 

TE3K 4.4 中 ， 两 个 亲本 各 显示 一 条 带 ， 而 Fs 群体 中 不 同 个 体 的 带 型 有 三 种 ， 即 P; 型 、 
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P RAGIN. MBP AA P.M F. DERADLOEI, PotBS, zs 
合体 赋 以 值 2， 于 是 我 们 可 以 得 到 数据 化 的 F。 RFLP RB SE 4.5. 


4.4 AKP, Paf Fott ËJ DNA £ RFLP 2-3 F f # 8 Ë 2 35 S FR x= 3 * 


Fa —.— 


P, P, 1 2 3 4 5 6 7 B 9 10 11 12 


RG303 . - =- - o. - - - - - 


RGÍ96 2 — 2 2 . 2 2 - 2 2 2 2 


RGA HE Ji £ El 4E XE Ë m) HEAT RU 


X 4.5 P., Pa 和 Fs 群体 各 个 体 RFLP 分 析 结 果 的 数据 化 


一 一 一 - Fo 一 
P, Pa 1 2 8 4 b 6 7 8 9 10 1l 12 

RG8303 1 3 2 3 2 3 2 3 2 1 2 8 3 2 

RG196 1 3 2 3 2 3 2 3 32 2 2 8 2 


假设 全 部 试验 共有 120 个 了 Rs 单 株 ， 利 用 100 个 探 针 进 行 分 子 杂 交 。 这 样 我 们 就 可 以 蓝 
得 一 个 由 100 行 、120 列 数据 组 成 的 RFLP 数 据 短 阵 (Matrix). ix-T100x1205EEE BI S T 7C 
款 主 要 是 1、2、3 等 简单 数据 ， 另 外 还 有 某 贱 个 体 / 探 针 的 带 型 模糊 不 清 或 由 于 其 它 原因 使 
数据 缺 撩 〈《Missing)， 缺 失 数据 用 0 代替 。 以 上 的 数据 甜 阵 就 是 下 述 连 锁 分 析 的 基本 数据 。 

对 于 在 两 个 亲本 间 只 存在 一 条 谱 措 差 异 的 电 弥 结果 ， 如 同 工 酶 和 RAPD 等 的 资料 , 可 将 
有 谱 带 者 赋 信 为 1， 谱 带 缺 失 者 同人 为 3。 | 

为 了 分 析 主 基因 控制 的 农 蕊 性 状 与 遗传 标记 之 间 的 连锁 关系 ， 还 必须 将 有 关 的 表 型 广 
状 数据 化 。 酌 如 可 将 群体 中 的 个 性 按 植株 的 痪 度 分 为 高 秆 和 矫 秆 两 大 类 ， 然 后 根据 亲本 欧 
表 班 分别 给 高 敌 和 狂 秆 个 体 赋值 ， 如 1 和 3。 对 于 群体 中 不 同 个 体 表现 为 简单 二 项 分 布 的 性 
aR, RULER ME EATA ADUARA, J RR A Bb CE) AAR 
感 等 ， 可 将 术 同 类 型 的 个 体 分 别 赋 以 1 和 3。 对 中 间 型 的 个 体 则 赋值 为 2。 这 样 经 过 数据 化 
处 理 ， 即 可 得 到 各 个体 与 分 子 标记 数据 相 类 似 的 农艺 性 状 代 码 第 ， 从 而 可 将 有 关 的 性 状 进 
行 类 似 于 标记 的 连锁 分 析 。 | 

EP LAD PE VEE REAP PR: (0) 如 免 利 用 没有 把 握 的 数据 :由 于 分 子 多 态 
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tHeAMBRASR AYER, JERR RR, Xen es a El BTS a Ae CS X— EL) + 
清楚 等 问题 。 如 果 硬 性 地 利用 这 样 的 数据 ， 不 仅 会 影响 该 标记 自身 的 定位 ， 而 且 还 会 影响 
到 其 它 标 记 的 定位 。 因 此 ， 应 山 除 没有 把 握 的 数据 ， 或 重 敌 试验 。(2) AEREA: 
如 果 已 向 某 丙 个 基因 座位 是 连锁 的 ， 而 所 得 结果 表明 二 者 是 独立 分 配 的 ， 这 可 能 是 由 寺内 
本 类 型 实 定 的 错误 。 可 试 将 基因 型 改变 ， 重 新 计算 。{3) 当 两 本 出 现 密 条 带 的 凑 异 时 ,应 
WHA RAEN ERTA BARRA AAT SRA. WATS PE 
位 ， 应 逐 带 收集 分 离 数据 。 这 是 比较 不 同 实验 结 染 的 重复 性 的 基础 。 


4.8.2 ”连锁 的 两 点 测验 

当 两 对 基因 位 于 同一 染色 体 上 且 相 距 较 近 时 ， 在 分 高 后 代 中 它们 必然 表现 为 连锁 遗 居 。 
连锁 的 基本 检测 是 对 其 分 离 的 成 对 基因 座位 进行 统计 学 评价 。 在 进行 连锁 测验 之 前 ， 必 须 
了 解 各 检测 基因 座位 的 等 位 基因 分 离 是 否 符 合 孟 德尔 分 离 出 例 ， 这 是 连锁 符 验 的 前 提 。 根 
所 等 位 基因 介 显 隐 人 性 的 不 同 ， 玫 种 常见 群体 的 孟 德 尔 分 离 比例 如 家 4.6。 


#46 AABEERTLABAHEARO RELA 


Feo — BO(z Z) DH (88D) 


jtm je 1:2:1 1:1 1:1 
B 性 5:1 1:1 1:1 


检验 FLP 3} ES EGER ma EE, -ERA x > 检验 (x F-test). HUMP 
群体 中 共 显 性 标记 的 分 次 为 例 加 人 以 说 阴 ( 表 4.7}。 : 


4.7 3 m k F F. # RE Z. 48 422 A H, 5] 6 ES 


Fs 个 体 带 型 P, Het Pa | Mt 
1 2 3 
X, 34 x 3 (O) Hy H x Ba B-HBaARHubüas 
- 33 80 31 144 
38 i$ KH (e) n i n [2 n [4 n 
36 72 36 144 
O-e -3 8 -b 
(0-6)? 5 64 25 
(O-e)?/Je 9/36 64/72 25/36 1.83 
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EWELE, x ”的 计算 分 式 为 

x "-L(O-e)?le 
Egi 

x = (83-86)"/38 + (B0-72)?|72 + (31-36)7/36-1.83 

所 计算 出 的 x # 值 与 自由 度 为 2 的 显著 水 平 伟 x Š osa -5.9938f ER. 

x? <x bosm MRD BMRA 1:2:16 

只 有 当 待 答 验 的 两 个 基因 座位 各 自 的 分 离 比 例 正常 时 ， 才 可 进行 这 两 个 座位 的 连锁 符 
验 。 上 有 目前 在 分 子 图 谱 的 制作 过 程 中 ， 发 现 了 大 量 RE LP $F ic 8 7S io FSP LL AS Fe 35 py 88 
(Distorted segregation). KH ELRARASHS BR iARA HAE HE SSD EE 
KRAVE. MEW, FER RNB MM PER AMESAWIREAK. Ete 
在 导致 配子 选择 。 在 水 称 中 已 发 更 了 十 余 个 与 异常 分 离 有 关 的 基因 座位 。 

拖带 分 离 会 使 连锁 的 检验 有 到 影响 ， 一 些 本 来 不 存在 连锁 的 标记 内 于 各 洗 的 异常 分 离 ， 
可 能 导致 得 册 连 锁 的 结论 ， 而 另 一 些 本 米 连 锁 着 的 标记 也 有 可 能 由 于 和 尝 常 分 商 而 无 法 检测 
到 连锁 。 发生 严 重 异 常 分 离 的 标记 一 般 不 应 用 于 连锁 作 图 。Heuan 利 人 regorius (1987) 讨论 
了 异常 分 离 的 群体 中 连锁 知 计 的 问题 。 Wang 等 在 利用 SSD 群 体 构建 连锁 群 时 采用 了 Manly 
{1994} 提 出 的 修正 方法 。 

如 果 我 们 间 时 考虑 两 个 要 检验 的 基因 座位 4-a 和 吾 -&， 就 可 以 将 分 离 比 的 检验 与 连 
锁 检 验 合并 起 来 进行 。 这 是 实际 分 析 过 程 中 常用 的 方法 。 下 面 以 相 引 组 合 Pi{ AABB)X 
Pol aapb} 的 Fs 为 例 吉 以 说 明 。 . 

假定 4- a 与 8- 上 的 重组 率 为 zr， 则 Fsz 汶 分 离 可 预测 如 表 4.,8。 

根据 A-a 和 和 加 -5 两 个 座位 等 位 基因 的 显 孙 性 关系 ， 它们 之 阿 的 连锁 只 有 三 种 可 能 


总 H AABB X aabb 所 产生 的 Fs 群体 中 省 类 基因 型 的 理论 比 柚 {重组 率 为 r) 
F, BL AB Ab aR ab 
频率 (1I- r) Z 2 r Z 2 rz (l-r) 2 
AB AABE AAB5 AaBB Aah 
(l-r} “2 (l-7)7 74 r(l-r)./4 r-r)“ 4 {l-rj)? 74 
Ab AABb AAÀ4bb Aah Aabb 
r/2 r(1-r)— 4 r2 74 r2/4 ril-rj 4 
aB AaBB AaBh aa BB aah 
rz r(l-r)./4 rd r?*7/4 r(l-rj)/74 
ab AaBb Aghb aa B5 aghh 
(1- r) 72 (1-r)?.^4 r(l-r),;4 r(i-r).4 (1-r39?,74 
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的 形式 即 (1:2:1) -:2:1),. (0:2:1)) -(9: D Æ (3:0) -(8:1) 。 对 于 每 一 种 连锁 形式 ， 可 以 


进行 如 于 4 种 "3ume. EH 
x & :总 的 到 方 值 ， 它 可 以 分 解 成 为 三 个 部 分 
zR WE 4- a 基因 座位 4 和 a 的 分 离 比 例 是 否 异 党 
x ñ MR B- RAR B #U b OPRAH 
x E HR A-afl B- b ZË] BREE. 


[i x £= x Bex Bix Ë 


对 于 不 同 的 连锁 形式 ， x # 的 各 个 组 成 部 分 是 不 同 的 。 和 种 情形 如 下 (其 中 个 基 末 型 的 


字母 组 全 形式 用 来 表示 群体 中 该 基因 型 的 个 体 数 ); 
(1:2:1) - (1:2:1) . 
x F-(47 on) {AaBb74+2(AABb?7+AaBB*+Aabb2+eaBb”} 
+ 4(AABB7+A Abb? +aaBB7+aqbb?)}-n df-8 
x 2=(2 Z 卫 {2(AABB+AABb+AAbb) 74(AaBB+AaBbt+Aabb)? 
+ 2(aaBBrasBbraabhb)*]- n df <2 


x B-(2/ n) (2(AABB+AaBBtaaBB) ot (AABb+AaBbt+aaBb)-+2(AAbb+Aabb+aabb)2}-n 


df 2 
x Ë= x Z—- x Z— x Á df =4 


(3:1) -(10:2:1) 


x $-(B/9n)(2A-BB*-A-Bb?42A-bb7?46aaBB*?48aaBb 2462abb 21- n. df=5 


x Ax(4730){{A-BB+A-~Bb+A-—bb)74+3(aaBBtaaBbt+aabb)?}-n df=1 
X &-(27/ 2){2(A-BB+aaBB)}*+(A-Bb+A-bb)24+2(aaBbtaabb}2}-n df-2 
x£-x£-x£-x&  df-2 
(3:1) - (8:1) 
x Bue x Z+ x É+ x Ë df=3 
x 2-(A-B— + A—bb ~ 3 saB— -3aabb)2 232 dfel 
X É£-(ÀA—-B— - 3A4—bb + aaB— 一 Saabb)? aa df -1 
X £-(À—B— ~ 3A-bb - 3asB- + Šanbb)2 “9 n df =1 
回 交 类 型 (1:)-G:1 | eacus 
x €£-(47n)(AaBb?rÁnbb?-aaBb?ranbb?)-.n df-3 
x B=(AeBb + Aabb-aaBb-aabb)?/ ar-l 
X £&-(AnaBb- AabbtaaBb-aabb)? Z zn  df-1 
x £-(AaBb -Anbb-naBb+aahb)2 7 n df =1 
下 面 举 例 说 明了 > 群体 中 人 :2:1)~(1:2: 直 连锁 及 其 检验 。 
AÁ-a(1:2::1) X B-b(1:2:1) 


Y 
F. 


Faz 自 变 所 产生 的 各 淆 基因 型 个 体 所 占 比 例如 下 : 
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AA Aa aa 小 tk 
BB 27 5 0 32 
Bb 6 56 a 6b 
55 1 4 ao 36 
小 计 84 65 33 132 


X4 = (4/182) [5674+2(674574474397)44 (277412407430) 


xA = (2/132) (2(27+64+1) 74+ (5456-4) 242(04+3430)2 
x$ = (282) [2(27+540) 74+ (45643) 2-.2(11:44 30) 2 
Xf = 165.818 - 0.045 - 0.167 = 165.606 > x $.05c«)79.49 


Juge £c e AY 
x A> x Zoss, 715.6 
x R< x 3.08 (2375.99 


x a= x Z .os(2;=0.99 . 


BD 4-a 和 如 ~ 上 的 分 次 符合 未 德尔 1:2:1 比 例 。 


x z => x Ž.orc43=18.3 


El 4-a 和 如 -4 之 问 存在 连锁 。 


43.8 利用 MLB 佑 计 重 组 恒 


-132 = 0.046 
-132 = 0.167 


-132-165.818 


Vi - EBLE T [3] 2E ER EH UU AER HA RESELLER, qe Fa gi pA -a fi B 
- biEGUE bL B AY INK 4.95 4 5-216, r-0.5( A-a RI B-b, ERB 


算出 上 述 3 类 连锁 的 比例 ， 这 时 的 比例 就 是 A-a 31 B - b BR Y BAY AAD 


形成 的 分 裔 比例 。 


在 一 般 的 遗传 学 教材 中 ， 重 组 值 的 估计 是 根据 分 离 群体 中 重组 型 个 体 占 总 个 休 的 比例 


X 4.9 F] 3 d 6 K F A-a% B- b 8 F 22 Ë W Fr B; š S) 3 RA n /4) 


OO 


(1:2:1)-(1:2:1) (3:1) -(L:2:1) 
AABB (1-r)*? AAE- i-r? 
AARD 2rí(l-r) 

AAS r* AAb5b r? 


AaBB A2rí(I-r) 
AaBb 2(1-2r+2 r>) 


Aabb 2r(i-r) 
aa BB r? 
na Bb 2r(i-r) 
aabb {l-r )” 


AaB- 2(l-r4r*) 


Anbb 2(r-r?) 
aa - 2Qr-r? 


aabb i-2r4r? 


(3:1) -(3:1) 
A-B- B8-2r4tr? 
A-bb 2r-r* 

aa ll - 2r-r*? 
aabb 
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l-2rtr? 


kikti. RAAT DRIES EAT GAPE. AEM 5 ub S PERO 
puit. TSR FAK RE Tt (Maximum Likelihood Estimation, MLE) Jj &3R 4T EA 
的 个 计 可 解决 这 一 阿 题 。 下 面 说 明 这 一 方法 的 基本 原理 。 

在 介绍 最 大 似 然 法 之 前 ， 我 们 先 介绍 有 关羽 然 (Likelihood) 的 概念 。 

似 败 定 义 为 特定 观测 表 型 出 现 的 可 能 性 ， 这 种 可 能 性 与 特定 的 遗传 模型 相对 应 。 我 们 
假定 有 一 孟 德尔 基因 座位 具有 A 和 和 a 两 个 等 位 基因 ， 其 中 A 对 a 为 显 人 性 。 则 群体 中 将 有 
三 种 基因 型 AA. Aa 和 aa ,两 种 表现 型 4 -和 aa 。 当 某 对 夫妻 具有 基因 型 Aa 时 , 则 其 子 
代 具 有 4- 表现 型 的 概率 为 3/4, 具 有 aa 表现 型 的 概率 为 114。 当 第 一 个 孩子 出 生 之 后 ， 司 
样 的 概率 对 第 二 个 孩子 仍然 是 成 立 的 ， 固 为 根据 孟 德 尔 定律 ， 一 个 孩子 的 表 型 并 不 影响 叹 
一 个 孩子 的 表 型 表现 。 换 音 之 ， 在 这 个 婚配 里 ， 子 代 的 表 型 是 相互 独立 的 。 因 此 ， 如 果 这 
对 父母 有 三 个 孩子 ， 头 两 个 孩子 具有 44- 吉 型 ， 第 三 个 为 aa 表 型 ， 则 出 现 这 些 表 型 的 总 
概率 一 一 似 然 率 一 一 为 (8/4) (3/4) (1/4)=9/164。 通 俗 地 说 ， 在 4 个 这 样 的 家 庭 中 ， 出 现 上 
述 表 现 型 的 家 庭 有 9 个 。 

如 果 我 们 假定 4 - 表 型 出 现 的 概率 不 是 314， 商 是 一 个 不 确定 的 概率 9 ， 则 三 个 孩子 
Ji XA A, ABI aa HREAG q -*(1-9)-9 0-9)。 为 了 正规 地 者 示 这 个 问题 ， 
我 们 用 x 代表 第 7 观测 个 怀 的 表 型 。 则 对 于 总 共 作 了 n 次 观测 ， 似 然 值 可 以 写 为 : 

L(g)-P(xai, X2, '". Eni q) 

其 中 为 未 知 值 ( 称 为 参数 ) WE n 次 观测 是 相互 独立 的 ，P( xj 9q) 代 表 第 7 次 观 
测 的 可 能 性 或 似 然 值 ， 则 
L(q)=P(x,; q) P(x>si q):-P(xus g)-liP(xus q) 
在 上 述 三 个 孩子 的 实例 中 , 表 型 xx=xz=a-，xs -aa， 似 然 值 Lig) #8 
L-P(xi. £2, Xa} P(x.) P( x2) P(x a) =¢q7(1-¢) 
408 g=3/4, W L-90/64. 

PAE VES 4128 28 SWRA EDU CA URE Be AH r B9 BZ FI < 

最 大 似 然 甘 以 满足 其 合计 值 在 观察 结果 中 出 现 的 概率 最 大 为 条 件 ， 故 又 称 为 最 大 似 然 
合计 。 最 大 化 是 通过 求 导 并 令 其 为 零 进行 的 。 

TESI AABB2> asbh, A-a fl B-bISHFE BEM, A-a Hi B-b 的 连 
锁 为 例 吉 以 说 明 。 

根据 表 4.9，Fs 分 离 群 体 中 各 个 体 且 按 表 型 分 为 4 组 ， 即 -BB-，A4A -5b，asa 如 -和 
”aabb， 其 理论 频率 为 p;{i=1，2，3， 40 Mp: 又 是 要 估计 的 参数 r 的 函数 ， 妈 了 p， 
-f(r). 其 中 pal A-B-)=(8-2r+r2)/4, Pal A-bb)-ps (aaB -)=(2 r= r2) Z 4; 
pa (aabb)=(1-r)% /de 

EEF p: WE E p.i. 

如 果 邻 上述 4 种 表 型 的 实际 观测 次 数 依次 为 上 i，mz，aa， na. WH En i= n. M 
以 样本 容量 2 抽 样 时 ， 各 组 观测 次 数 RD AZIR PtP ztp atp a)” HRR o 
而 特定 于 某 一 观察 的 (81，# s，& se， 2 4) 组 合 的 概率 L(r) 为 
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n! 


Lir) = — {P1} CP a) TFP s) Fl pa) 
有 


n! 


Ld 


(1/4)7(3-2rtr?*)9?'!(2r-r?)e2*295(1-2r4p?*)n9* 
pa!'naing'n,! 
由 上 式 找 出 参数 BU TRE r, PERE L (r) ARK, WEN r ERAR IETT o 
这 个 问题 显 缺 只 是 对 方程 d Lor) dr<0 求 根 。 为 便于 求 微分 ， 可 先 对 上 式 作 对 数 变 搞 
[ZO O P E #5XT22 RRA Supporta log-likelihood], Bh 
In Lí(r)- C + n; ln(8-2rir?)r(natng)ln(2r-r?)4 n ,ln(I$-2r r7) 
其 中 局 为 常数 ， 在 此 
n! 
C = in — m In {1/4} 
nilmnm4!ngin,! 
在 微分 时 成 为 0， 可 省 略 , 这 里 求 ln Lr RAS RL) RAKE mA. ARE 
ladir) RA r (ü, 令 dln L(r)jdr-0.1n L¢r) hh SRR Score, HS, Bh: 


-na-2(l-r) 21-r) 2(i-r) 
= ——— + (n tt a ———[ i n 一 一 一 一 一 一 一 一 Ü 
3-2rTr? (3r-r2) (1-2 r+r7)} 
Ef Ba Botia n. 
-一 一 -一 一 - — —+— . rÜ 
8-2r4r*? 2r-r? 1l-2r-4r* 
Ha Hoztia Ha 
— — - 一 一 一 一 一 + ————— -0 
241(1-r)? 1-(1-r)23 (i-r)? 
4(ü-r)? = 五， 得 
By Ruths Ha 
- + = 0 
2+ & 1-& k 
ED 
nk2+(2 n-3 n,-n,)k-2n,-0 (n-DatBnao34ngtHa) 
k -(2n-3n,-n.) + Z (2n-3Sn,-n4)48n na 
2n 


ñ r -1- Vk 
这 个 ruk BAS RAO. FYE Rao-Cramer KOH, RED, £ 
的 抽样 方差 V r OF 


1 d?[In Lí(r)] 
e-RBO———- J-1 
V. dr? 
d?[In L(r)] 
上 式 中 的 w Ala Lo MP r ACHR; EARRA., Hop 
d*[ln Lir)] k d š È i d?p; 
—— 5.3 Pp ) = + y 7 (— y 
d r i p? d r r PB; dr? 
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d*{in Lir)] k 1 d p, -p grp- 
— ) X ( 


-一 一 =- BH )2 + n X 
d r? i Pi d r i dr? 
k 1 d p: 
= n 2; 2 
I Pi dr 
"d d?p, d 去 D 
= —— P = 
因为 i d r” dr l Í 
1 £ d k 
— -nI ( )2] = n X 4 = I£ 


V. i pa dr I 
上 式 中 了 称 为 总 信息 景 ， 了 j= Tin 称 为 单一 观察 信息 量 。 
报 据 上 述 公式 ， 可 按 表 4.10 求 r 的 方差 。 
《下 一 并 了 全 2(»1-r)* 2n (8-Sr4+24 7} 
+ —— Ó. +1] = — 
8-2 r+ r2 2r-r*? (3-2r4r?)(2r-r?) 
(8-2rtr?) (2r-r?) ` 


= 2p (5-3 r +2 r) 


由 此 可 见 ，z2 BRK, Vie, d AU. 
将 表 4.10 Bj n, RAR EARE 
1927 + ~ 1927718X6952X1838 
k= — = 0.7748 
2x6952 


r= 1 - /#e1- 0.7743 = 0.1201 
FÌ- 1.76702 X10-5 


#410 再 对 连锁 基因 完全 显 性 时 Paz SHOE B 3k p e or dap 


1 dp; 
1E Bil By BRM p, dp, dr j i= - )* 
Pa dr 
(1-r)* 
A-B- 4831 (8-2rr*9)/4 -2(à-r)/4 i= 
8-2r+r2 
(1-r)*? 
A-bb 390 (2r-r*?Y/4 2(1- r)/j4 i z= 
. 2r-r* 
(1-r)? 
aaB— 3938 (2r-r?)/4 2(1-r)/4 fae 
à r-r” 
4(1-r)* 
aabb 1338 (1- ry /4 -Z(ü-r)j4 is- —— 
4(i-r)? 
ü-r)*? 2-r)* 
A 和 和 6952-7 4} 0 EF -~ + ——— 41 
8-2r-r? 2r-r? 
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重组 率 为 0.1201 十 1.76702X10-5 = 12.0196 +0.42% 

以 上 是 AABB X aabb 产生 的 Fs 群体 中 ， 表 现 为 显 性 的 一 对 茜 因 则 香 组 率 及 其 标 淮 
误 的 计算 。 对 于 其 它 群体 且 等 位 基因 闻 表 现 不 司 显 性 的 情形 ， Allard (1956) 给 出 了 完整 
的 求 r 和 Vl 的 计算 公式 。 只 要 将 相应 的 公式 代入 即 可 进行 类 似 的 计算 。 


4.34 PARSER 

在 人 类 遗传 学 研究 中 ， 由 于 通常 不 知道 父母 的 基因 型 或 父母 中 标 基因 的 连锁 相 是 相 
斥 还 是 相 引 ， 因 而 无 深 通 过 计算 重组 体 出 现 的 闫 率 米 进行 连锁 分 析 。 所 以 人 类 的 连锁 分 析 
J SALE EE (Likelihood ratio or odds ratio) j X% (Fisher 1935，Haldane 和 和 
Smith 1947, Morton 1955)。 这 就 是 比较 观测 资料 来 自 茶 一 假设 (如 两 个 标记 闻 以 r 的 重 
组 率 相连 锁 ) 的 概率 与 来 自 友 一 备 择 假设 (通常 为 非 连锁 f= 1/2}) 的 概率 。 这 向 种 概率 之 比 
为 一 种 假设 相对 于 另 一 假设 的 似 然 比 ， 即 LG) L2). EER A-a B- b BD 
AE DES TEES WEA t VETE HE BS Pi T +, 


atf 
L(r)= — - (1/j4)^(8-2r*r?)"i(2r-r?)9**-7(1-2r- p?)^* 
na!ng!nglzz,! 


1 
L(j2)- z (1/4) ^ (2.25) "* (0,75) ^**77(0.25) "^^ 


Balna!ings!n,! 


THREE, WGPLGO)ZLO)RELGOOAHEBPXPE, £r LOD H, 
LOD-logig-——-——- 


331 n 28952, ni-4831, 22-390, 2573938, n.-1388 时 ， 有 


—— Ce 


LOD 586.42 682.51 678.52 632.01 580.79 472.54 688.04 


PRAM (E. LOD MERAH, B 4 r-01294], LOD fül A. RME. ¥ 
A-a Fl B-b ESL, Lo) O. 5)>1, WR LOD AI. dii LOO/L0/2)7eF1 
时 ， 相 应 的 LOD 和 值 为 负 。 注 意 LOr) 下 能 为 0， 在 特定 的 参数 值 下 ， 本 来 这 种 情形 是 
不 可 能 发 生 的 但 柄 与 发 生 了 。 例如 在 连锁 分 析 中 ， 有 从 甫 组 本 该 发 后 的 数据 中 可 能 得 出 似 然 
(YORE. WN LOD 将 为 负 无 穷 大 。 这 种 工 D 值 的 解释 就 是 观测 资料 中 应 该 存在 一 
次 重组 事件 。 

Jy T WEE RTA PUYPAEYESA, TEA SSIES A RADAR th Lor) 50/2) 
AF 10001, HP LOD >3， 才 能 证 实 这 两 对 椒 因 间 存 在 连锁 ， 而 要 藻 定 连锁 的 存在 ， 内 要 
GR dB ER tL AF 100:1, El LOD <-2。 

ERE EMEA, (OLA bE RE Fe D wi TE Ar BT EE 
TEA EDERA KEA — R8 ALR HE o 
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4.3.5 AHTS EA RRS 

EXE fr £a RO VE 904832 Re Ee A BOE RS AERE E80, MERRE 
JE bRIDAEUDESPLIDIÓBDIBUIESUEOIAX. ERREA EF, BAD RB PRA. .由 
TREAT CREER HHR CRATE” Bp Ex RE—TARE. SEX 
样 的 重组 率 去 推测 基 固 的 排列 顺序 可 能 异 致 错误 的 结论 。 同 时 考虑 窗 个 标记 基因 座位 的 共 
分 离 ， 将 可 以 获得 有 关 这 些 座位 排列 上 序 的 可 靠 信 息 。 

上 面 介绍 的 最 大 似 然 法 及 与 它 有 关 的 似 然 比 法 ， 可 以 用 于 备 种 标记 座位 排列 顺序 的 比 
较 ， 以 便 从 多 种 可 能 图 谱 中 挑选 出 具有 最 大 可 能 性 的 图 谱 ， 并 计算 出 这 些 基 因 座 位 之 闻 的 
重组 率 。 王 面 我 们 己 三 点 分 析 为 例 介 绍 和 引入 有 关 的 方法 。 

如 果 考 虑 4、 召 、C 三 个 基因 座位 ， 每 两 个 座位 之 间 的 盏 组 率 订 假定 为 raa，rao 
Trace MAG AABBCC X aabbec 中 产生 的 Fs 群体 ,可 以 依照 组 合 SABR x aabb 的 
方式 ， 捧 算出 F= 和 群体 基因 型 的 种 业 及 其 在 特定 Ama、r <c 和 me 下 各 种 基因 型 出 现 的 频 
率 。 我 们 可 以 采用 前 面 介 绍 的 同样 方式 对 涉及 fap、r ac、rac HURAR Liran, 
Tacs Lec) 求 导 ， 并 令 其 为 零 。 但 我 们 无 法 采用 同样 的 方式 得 到 各 重组 率 的 最 友 似 然 佑 
Tha. FAURE BRP an rao recat, 而 可 用 的 估计 式 只 有 一 个 。 为 
TARRA Ra E ras. Tach rec, 必须 采用 一 种 常用 的 数值 分 析 兴 -一 选 代 法 
(iteration method), 

对 于 多 点 分 析 (Mutiple analysis), BÆ Mi, e, Mem A Pear. eR 
FE AR ARR GE BJ BS SAME SY © XD m SE RUBE E, — JEE m 1/2 BP 8Ë RE o 
A A Tt BL ST EX Fal SE BE ep EEG, TT AEST (SEDE A dk 
4G dE A Be fr M A M... 2 RJ E EH SE DAI rs, BU 


M, Mz Ms M, Mg wee M ma M, 
L l l L i E LL 
Pa Fu Fa Fa m Fun-i ` 
RWA ASAE SERRE r-(ri) ra, c. mi 使 观测 资料 产生 的 机 会 最 大 。 为 了 简单 起 


GL, S55 et S. RR (Crossover interference), 
设 两 个 毗邻 基因 座位 M. SR M... 2A r, , MERAT rase. 
Tani) 使 观测 资料 产生 的 可 能 性 最 人 人 人。 其 似 然 函数 为 


Lee palra, Pas y rui)? ^ pa(ra, Fa, t. Tm i)??^- 
e Para, Pa, s Pegg Bree | 
AREAS EE AB, Sy BT ri y T s terete, ra RS, 并 令 其 为 0， 得 到 一 组 方 各 
In L] r= = Ü | 


In Lj] ra = += = = O 


In Lf r.i =° s = 0 
求 上 需要 在 一 个 多 维 空间 进行 寻 我 。 必 须 定义 一 种 选 代 方 法 产生 修正 的 试 估 值 ==” 
ASIA ro, 使 似 然 值 增加 。 人 类 遗 传 学 中 带 用 的 选 代 方 法 是 EM 算法 
(Dempaster 等 1977)。 这 种 迭代 法 可 用 于 处 理 属 于 不 完整 的 观测 资料 ， 换 言 之 ， 存 在 不 唯一 
歼 定 重组 与 非 重 组 体 数目 的 资料 。EM 算法 每 一 选 代步 最 包括 一 次 求 期 修 Expectation, E) 
-U e 


和 随后 的 一 个 最 大 化 (Maximization, M). MELE AEH, SMe a Ss s x Sg 
”数据 一 一 即 发 生 在 每 一 区 间 (M,，M;,1 ) EB PURI SRAM. XESEDRONGET RS, E 
APR a r, 可 以 通过 计算 重组 体 数 自 来 确定 ;7， 就 是 重组 体 数 占 总 个 体 数 的 比例 。EM 
算法 为 从 不 完整 资料 获得 最 大 亿 然 估计 值 提供 了 十 分 有 效 的 方法 。 这 种 方法 在 连锁 分 析 中 
的 步骤 如 下 : 

(1) 纵 定 一 个 试 居 值 rol sira, re, `, rai) 

(2) 就 象 该 试 居 算 为 真实 秆 组 值 一 样 ， 用 于 计算 完整 尽 料 的 期 望 值 ， 即 在 每 一 区 间 芋 
组 体 和 非 重 组 体 的 期 望 数 。 

(3) 把 这 种 为 完整 资料 所 求 的 期 望 值 当 作 真 值 ， 计 算 重 维 值 的 最 大 似 然 估计 值 raew。 

(4) 选 代 (27、(3) 两 个 步骤 ， 直 到 亿 然 值 收 禹 于 最 大 值 为 目 。 

EM SHE (USE T EA M 步骤 提出 了 特定 的 程序 ， 必 须根 据 其 睦 体 应 用 使 算法 具体 化 。 对 
Tue SUE RR, MAP UR (ree), BAJESR R [B] UE A) RUE 6. P 83 MERR BA BED 
裂 数 目的 比值 。 困 难 在 于 也 步骤 。 这 步 我 们 称 为 “遗传 重建 间 题 >”: 即 给 定 重组 率 z， 计 算 
每 一 次 减 数 分 裂 中 发 生 重 组 体 碱 数 分 型 的 期 望 数 。Lander 和 Green(1987) 讨论 了 遗传 重建 
HS JL ERA E o 传统 的 方法 每 次 选 代 需要 巴 次 侦 然 值 计算 ， 而 他 们 所 讨论 的 方法 中 ， 只 需 2 
次 传统 的 似 然 值 计算 。 其 中 以 Hidden Markov 链 重建 法 为 最 佳 ， 其 计算 时 间 和 不 象 其 它 方 法 
随 基 因 座 位 数目 的 增加 呈 指 数 增加 ， 而 是 呈 线 性 增加 ， 从 而 大 大 向 短 了 计算 时 间 ， 使 采用 
大 量 标 记 进 行 同 时 多 点 分 析 成 为 可 能 。 

Lander 等 (1987) 编制 了 电子 计算 程序 Mapmaker， 采 用 Marhovy 重 建 法 进行 遗传 重建 ， 以 
获得 最 大 似 然 的 遗传 连锁 图 。 当 对 数位 然 值 (Log-Hikelihood) E F-25468] B5 BE 8E T E 
给 定 的 Tolerance 值 人 时， 就 认为 该 步 驻 收 就 了 。 Lander 和 Qreen(1987) iF Hj aR (Ei 2 am 
RC, AMRAH- -AIEN Tolerance AHUT. XE SERIE ED. AE TO 
240.0125 0.001, 

Lander fi Green(1987) 给 出 了 一 个 采用 BM 算 法 进行 多 点 连锁 分 析 的 实例 。 在 所 研究 的 
AZ CEPH (The Centre d’ Etude de Polymorhisme Humaine) RAI, 5573668 pk RAH 
tic, MIP Rl. AGN ASR AR BAe r, A 0.05CB[ X Hj 
S. RECT AY BT A AR (D "391.406. 34 OLY ARAETA WEAR JG 45 DE IT A 
fika pt BR EGLCT -0.01) o HEIR AY BO ADLER (p -303.283 Bru d E sie rp CAS 
REPCÓE Xn ETE OS WI BE PE ECP ag PELE NB RI r.=0. 全 时 的 可 能 性 商 出 10- $05.28-C-861.455 
-10*5 [E (3E 4.11). 

MP m'iTRUDSEBSEEOEDHESUNREE, ANT RL SI} B E: key log-likelihood. ft 
BIXEE HREM HEAT, log-likelihood BAS BB WHER ME. PR: 


HE ! _ leg- 
likelihood 
i 1 22 38 29 5 16 aaa 8 26 -590.0 
E | dL Ld | L.— v ë N 
13.0 t.0 0.6 26.0 5.0 8.0 
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# 4.11 AAEM EMTS X OLS P eH (31 E Lander f Green 1987) 


eee 
EE E 3 3 log(L) 


Ü 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05 0.05- -351.45 


2 90.01 0.05 0.18 0.09 0.13 0.10 0.08 0.09 0.08 0.98 0.14 0.09 0.09 0.08 0.21 -308.68 
4 0.01 0.04 0.23 0.08 0.16 6.11 0.08 0.10 0.08 0.08 0.18 0.08 0.08 0.06 0.24 -804.25 
6 0.01 0.08 0.24 0.07 0.17 0.11 0.08 0.11 0.08 0.08 0.20 0.08 8.08 0.08 0.25 -208.66 
B 0.0: 0.08 0.25 0.06 0.18 0.11 0.07 0.11 0.08 0.08 0.22 0.08 0.08 0.05 0.25 -803,43 
ið 0.01 0,03 0.25 0.06 0.18 0.11 0.07 0.11 0.08 0.07 0.22 0.07 0.08 0.05 0.25 -3083.84 


i2 0.01 0.03 0.28 6.05 0.198 0.11 0.07 0.11 0.08 0.07 0.23 0.07 0.08 0.08 0.25 -303,28 


生物 的 染色 体 数 是 特定 的 ， 位 于 网 一 染色 体 上 的 分 子 标记 将 连锁 在 一 起 形成 一 个 连锁 
Heo 技 照 上 述 多 点 作 图 的 原理 ， 同 一 染色 体 上 的 标记 联系 在 一 起 的 可 能 性 将 大 和 王 其 它 染 
色 体 上 的 标记 。 先 对 所 有 标记 进行 初步 分 群 ， 然 后 在 每 一 群 内 寻找 可 能 性 最 大 的 排序 ， 最 
终 可 获得 所 有 连锁 群 的 标记 排序 ， 即 各 染色 体 的 分 子 遗 传 图 谱 。 我 们 在 水 稻 分 子 遗 待 图 谱 
的 槐 建 中 ， 以 籼稻 窗 叶 青 8 号 和 粳稻 京 系 17 为 亲本 , 杂交 产生 Fa， 并 自 交 产生 了 as 作 图 群体 ， 
采用 Mapmaker 作 图 软件 进行 了 分 子 遗 传 图 谱 的 构建 ( 徐 云 瑞 等 1994b) 。 美国 Tanksley $ 
验 究 现 已 报道 了 较为 亿 和 的 分 子 标记 连锁 转 谱 {Causse 等 1994)， 图 4.3 给 出 了 其 中 的 第 6 
Ratko - 


4.3.6 X#E IESS IERI (Mapping function) 

EE ZEE PS d S [B] FE ae t 染色 体 上 两 个 基因 座位 之 间 重 可 能 在 两 处 同时 发 生 和 遗传 物 
夺 的 交换 即 双 交 换 。 由 于 双 交 换 的 结果 ， 两 个 基因 间 的 两 线 双 交 找 就 不 能 被 鉴别 出 来 ， 从 
而 使 根据 重组 值 居 计 的 两 个 基因 座位 间 的 图 距 必 计 信和 怖 低 。 

对 于 用- 如 -局 三 个 连锁 基因, 令 上 和 上 aa 分 别 为 A -B dp B- C (apt gx mM, 
IBA, PN OFE ASR ARE OR ae Hh ay, RTE A- BM B- C Z layla at BAe 8 BIJE I — 1 
MOAR MH Xre Ó BEE, TE RC DICH KER ERA WRN SC E CE HD 
Td Hm oc EU quse BEES. IX RITE, 染色 体 上 一 个 区 发 内 所 发 生 的 交换 可 
以 减少 祖 邻 区 段 内 交 反 的 发 生 。 这 种 现象 称 为 染色 体 十 扰 ( 即 交 义 干 找 ) 简称 干扰 。 

干扰 可 以 分 为 两 种 类 型 , 即 染 色 单 体 干扰 和 交叉 干扰 。 干 扰 的 程度 可 用 符合 系数 Co- 
efficient of Coincidence) CRR, FARM C 为 实际 双 交 换 值 对 理论 双 交 换 值 的 比 
什 。 理 论 双 交换 值 是 指 所 研究 的 两 个 区 段 蕉 此 独立 时 可 能 产生 的 双 交 换 值 。 

Sk Br XX 22 38 (8 SER BR 


SB iC XX AE PRE Fi P2* H 


一 Ta ~ 
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ra Mra PHHATHORAKRARE SERRE. n 为 所 统计 的 后 代 总 数 ( 包 括 恒 组 
RAISE EE Atk). C MORE] H F iTS 

So-t/ (COinj-I[ICil-C Ti Cra Urra} S C?rira IK Fa rz) ] 

FERR CERATO ~H. 4 C-OBJ, RARRERS TH, RAMRRRE, XM 
SER PTT HARARE eRe. X CHAIN, ROAR RRA TH, BAR 
BRERA QER S ES TR RL ELI BKK ° 

当 没 有 中 间 基 因 可 供 利 用 时 ， 机 测量 两 个 相 下 较 远 的 基因 间 的 图 距 时 ， 有 必要 采用 -- 
些 数 学 方法 进行 矫正 以 降低 密 量 交换 对 交换 值 ( 或 重组 值 ) 估计 的 不 利 影响 ， 这 样 就 无 舌 从 
表现 型 (或 基因 型) 上 鉴别 由 多重 交换 产生 的 个 体 的 实际 数量 。 这 种 矫正 可 为 真实 图 上 (CM) 
与 重组 率 (%) 提供 精确 的 函数 关系 。 故 将 这 种 矫正 冰 数 称 之 为 作 图 或 定位 并 数 (Mapping 
function). 

MUROS HEBER J ROE AEA HO IE, UL RLS AEG IB BR Se HUS: 
AEE Criera, HAr, 表示 了 商 区 段 之 间 总 的 重组 率 ， 风 它们 的 关系 可 用 下 式 表 示 : 

Iaeritra-À2 Cira * Fe) 
ste PH, C-0. CPJÉra-rira. SRERRETRUN C-1, @ 
FaetFatra-(ra'* T ojo 

在 C-ABGE F, Haldane(191 四 给 出 了 两 个 基因 座位 之 间 的 真实 图 中 x 与 重组 值 了 之 
间 的 关系 : 

x--(1/2) In(1-2r) 

JB x AEREA. UZRA DQEBGEdURECMOKYRUP. FIA] Haldane fj 250,.22% 
的 重组 率 相当 于 图 距 为 - (1/2) 1n(1-2X0.22)-0.29, Bü29cM. 

Haldane 作 图 函数 的 不 合理 之 处 在 于 假定 了 完全 木 发 生 交 挨 干 扰 。Kosambi(1944) 在 不 
作 此 假定 的 情况 下 推导 出 如 下 的 作 图 函数 : 


ltZr 
x= (lljin 一 一 一 一 
1-2r 


xb r-0.220], x-23.6cM . iX— lE UB EUCH BLA ie rh LS] WP EAI 


4.8.7 “染色体 着 丝 粒 和 端 粒 的 定位 

一 个 完整 的 染色 体 县 有 几 个 主要 部 分 : 222230 QCentromere), 4998 (Constriction) 
ARG (Satellite) 及 端 粒 {Telomere)。 这 些 基 本 结构 在 生物 洪 色 体 的 运动 与 复制 等 方 
面 起 着 重要 的 作用 。 上 此外， 有些 组 成 结 称 还 是 遗传 图 谱 制 作 中 不 可 忽视 的 部 分 。 要 得 到 一 
个 完整 的 遗传 图 谱 ， 必 须知 道 潍 色 体 上 的 标记 与 着 冀 粒 之 闻 的 距离 。 由 于 着 丝 粒 并 不 是 -- 
个 基因 ， 不 能 从 表 型 测 知 ， 故 采用 带 规 的 两 点 、 三 点 态 至 针 点 分 析 方 法 是 无 法 确定 标记 与 
Af ALA SE BJ © 

+E Bh BUS (PED BAT, — REO RI Ya A ZOBLES (8 DEOS] BASHA 2 [E] E Bs 
Heh. ITE Li He CA PK hk GE hF GB 8 Pk Pp A 22 BE RB SEE Hata dk. ALE 
+, AR ELXETS AMARRE RA HORE aK. RSE IFE Sa 38 22 25 Wa GERE 
来 确定 基因 与 着 丝 粒 之 闻 的 距离 。 
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Hy fe 284 Ba PES A an BEY 24 RR RAK, IE AA LA REESE AA 
的 个 体 作 父 本 ， 二 者 杂交 后 ， 得 到 “条 带 A 基 因 的 正常 染色 体 和 一 条 带 a 基 固 的 近 端 着 丝 粒 
滩 色 体 的 杂 人 合体， 将 此 杂 合 体 作 父 本 再 与 携带 aa 双 降 性 基因 的 母 本 回 交 。 如 果 未 发 生 交换 ， 
则 产生 图 4.4 中 四 和 名 二 种 基因 型 的 后 代 ， 如 果 发 生 交 换 ， 则 新 产生 的 后 代 基 因 型 为 图 中 
的 名 和 鳃 。 由 于 带 有 过 端 着 丝 粒 的 花粉 无 法 与 正常 花粉 党 争 ， 帮 在 上 述 实验 中 ， 只 形成 没 
有 发 生 交换 作用 的 后 代 Aa( 图 中 的 中 ) 和 AAA 与 著 丝 粒 发 生 过 交换 的 后 代 aa( 图 中 的 图) 。 将 发 
生 交 换 的 后 代数 目 除 以 总 后 代数 ， 就 得 到 基因 A-a 与 着 丝 粒 之 间 的 相对 距离 。 


a A 
$a x === 4 

=—— | L—n——— 

a A 

一 一 X — E 

—— a | — 

À A 

a a 

~— — 

a f a 

O => & =z 
A EE PERI A BAe 
FBR BERR 


E 4.4 #l Hl 12 # # 32 He f, k 3k ee E de 


18 n] DL FPI 3S5 k Ep RHR RANAR Eq pk EMI BE. -— RB SPIELEN 
TEB 29 katini, AERTS SARA GROS P y Sie AR o f — Ro dn 
fue FFA IX BAS OY CA He Be Bb ae ee PA +L, TUBES ABS 
f 3& BE HE TT E ALS} BF E nT AIDE AE HR RO u E , 时 在 1945 年 , FEER R AL HS Br A bt 4 
ae HER T 2 ap h EAN eR 

AVE E RJ 3892 (Telomere) 是 指 染 色 体 的 自然 末端 。 端 粒 具 有 独特 的 行为 特征 。 正 党 
情况 下 ， 它 们 不 会 在 染色 体 结构 变化 中 被 插入 到 染色 体 的 中 间 位 置 。 端 粒 缺 失 时 ， 染 色 栖 
的 正常 行为 通常 会 受到 柄 坏 ， 因 为 染色 休 的 断 错 末端 将 会 与 其 它 类 似 的 未 端 相 连接 。 

在 过 传 图 谱 的 构建 中 ， 端 粒 位 置 的 确定 就 意味 着 为 染色 体 的 全 长 设 定 界 标 。 对 低 等 丰 
核 生物 端 粒 所 作 的 研究 表明 ， 端 粒 是 高 度 保守 和 的， 并 表现 以 下 特征 :(1) 它们 含有 串 连 重复 
的 ， 短 的 ，C 趟 富 的 简单 序列 块 ; (2) 由 于 串 连 重复 决 在 数量 上 存在 很 大 变 蜡 因而 导致 端 粒 
大 小 的 不 同 ; (8) 许多 端 粒 DNA NEPRE SERERE; (4) 它们 不 被 包装 在 核 小 林 
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(Necleosome) 中 ; (5) 它们 可 能 具有 末端 国 折 结构 (Foldback structure)o pg FIGS 
BRK yE y REN, CASE FARRAR SRE RMR RAP R, A 
JE. RFLP 分 析 之 类 的 程序 不 能 简单 地 用 于 端 粒 的 作 图 。 在 分 子 杂 交 时 一 般 要 借助 于 脉冲 凝 胶 
电泳 (Pulsed-Field Gel Electrophoresis, PFGE) #4 #2 FO Hr Ez 2E PELO a 

ELM JURE E SE Ja 2k s EI PRAT RT OLDER OSAKA. A, PRER 
(Tetrahymena) 的 线性 染色 体外 rDNA MRA -ARUFE HERE 
th (Q@xytricha), #8 (Trypanosoma). WR. PA. Eib RARE IRRE 
DNA ARRE WF MM REAR E yr KU ZS], V Zobi LP kb SF. AMP 
fbi gd ce EDTA REA E, HER BS DNA K Er RES CMR, KE 
要 是 外 于 端 粒 重复 序列 重复 的 次 数 不 同 造成 的 。 由 于 端 粒 GNA 序 列 的 重复 性 得 保守 竹 , 采 
用 一 般 的 分 子 作 图 方法 难以 确定 端 粒 与 琳 色 体 其 它 部 位 基因 的 距 商 。 

Richards 利 Ausubel(1988) 发 展 了 一 种 富 集 端 粒 DNA 序列 的 基因 组 文库 构建 法 ， 使 
得 可 以 从 上 其 有 较 大 染色 体 的 高 等 真 核 生 物 分 离 出 端 粒 ， 并 将 这 一 方法 应 用 于 克隆 所 南 并 的 
端 粒 DNA 序 列 。 最近 Burr 等 (1992) EEK Ak LR TSH TARE RE 
EIA. ded Au PE SUT LT RE EP DNA 序列 (Ganal 等 1992)。 利 用 PFGE 与 
切割 位 点 稀少 的 限制 性 酶 相 结 合 ，Wu 和 Tankaley (1993) 研究 了 水 稻 端 粒 结 构 的 特征 , S 
用 来 自 氟 南 其 的 端 粒 探 封 将 三 个 水 稻 的 端 粒 带 分 别 定 位 在 第 8、9、i11 染 色 体 上 ， 并 证 实 丁 
SATE MAH RAR OTE LM Ate See ER RFLP riche B 
FREER TAOS RRR ASRERHRUARRAR GO. DRE eE 
遗传 和 细 跑 学 图 谱 土 的 实际 物理 位 置 。 


4.3.8 ”分 子 标记 连锁 群 的 染色 体 定位 

构建 了 一 个 比较 忽 和 的 分 子 图 谱 之 后 ， 下 一 步 的 工作 是 把 分 于 标记 所 建立 的 连 颌 车 与 
经 典 遗 传 图 湾 联 系 起 来 ， 从 而 将 其 与 特定 的 染色 体 挂钩 。 完 成 这 一 任务 ， 可 以 根据 分 子 标 
记 与 已 知 染 色 体 位 置 的 形态 标记 的 连锁 来 进行 。 此 外 ， 在 水 舟 中 还 可 以 利用 非 整 倍 林 ， 在 
玉米 中 利用 A/ 卫 易 位 蒜 、 在 小 麦 中 利用 零 体 /四 体 染色 体 代 换 系 等 ， 将 分 子 连 锁 群 与 特定 的 
染色 体 联系 起 来 。 

以 水 稻 为 例 ，n-12。 目 前 已 获得 型 各 个 染色 体 的 全 套 初 级 三 体 。 初 级 三 体 的 染色 栖 数 
为 n+41， 在 水 舟 某 一 三 体 的 总 DNA 中， 由 于 该 染色 体 有 一 式 3 份 ， 这 条 染色 体 DNA 的 含量 为 
其 它 贡 条 染色 体 DNA 会 量 的 1.5 倍 。 在 DNA 定量 相当 准确 的 条 性 下 ， 用 已 知 能 检测 某 一 连锁 
群 的 探 针 分 别 与 12 种 三 体 的 DNA 杂 交 ， 上 出 于 杂交 强 骅 与 同 源 顺 序 的 含量 成 正比 ， 妈 存 在 剂 
量 效 应 ， 因 此 根据 杂交 后 的 每 种 DNA 泪 膜 放射 自 显影 显 带 的 强 弱 ， 就 可 以 独到 一 种 三 体 的 
强度 明显 高 于 其 它 11 种 ， 说 明 这 个 标记 所 对 应 的 顺序 就 在 份 数 为 三 的 这 条 染色 体 上 。 

三 外 ， 当 原 位 分 子 杂 交 的 灵敏 度 达 到 可 以 揭示 单 挝 中 序列 的 杂交 位 点 时 ， 就 可 采用 原 
位 分 子 杂 交 将 连 领 群 的 分 子 标记 定位 到 染色 体 上 。 


43.9 $e fiif Hie 5 A F8 PE BO HERO A 


1987 ERIE KAS HH RFLP RERE VL, 具有 重要 既 济 价值 的 栽培 植物 几乎 全 
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部 都 已 构建 了 以 RFLP 等 分 子 标 记 为 主 的 遗传 图 谱 , 其 中 番茄 和 水 舟 分 子 图 谱 上 所 定位 的 标 
记 数 已 达到 了 1000 个 以 上 。 为 了 充分 利用 目前 可 殿 利 用 的 分 子 和 遗传 的 信息 , 必须 将 分 子 
得 传 图 谱 与 经 典 的 址 传 图 谱 结 合 起 来 ， 使 其 成 为 一 个 可 以 相互 联系 两 者 的 综合 遗传 图 谐 。 
但 是 ， 目 于 两 类 图 谱 的 构建 是 相互 独立 的 ， 它 们 之 间 很 少 共 有 的 中 传 标记 ， 两 类 图 谱 在 
构建 时 涂 才 了 不 同 的 作 图 群体 和 不 同 的 统计 分 析 方法 。 经 典 遗 传 图 谱 的 构建 是 不 同 的 实 
验 窜 、 利 用 不 司 的 作 周 群体 、 在 不 同 的 实验 条 件 下 完成 的 , 送 带 一 次 只 研究 少数 遗传 标记 ， 
在 统计 分 析 上 一 般 不 考虑 重组 率 居 计 的 标准 误 ， 也 不 对 双 交 接 进 行 校正 ， 因 而 标记 所 在 
的 位 置 和 不 同 标 记 闻 的 相对 位 置 可 能 是 值得 怀疑 的 。 将 两 类 遗传 标记 综合 到 -一 个 遗传 图 
谱 中 去 ， 不 仅 是 重要 经 济 性 状 准确 定位 的 需要 ， 也 是 以 遗传 / 物 理 图 谱 为 基础 ， 选择 适当 
的 探 针 分 高 自 的 基因 的 需要 。 

在 栽培 植物 中 ， 重 谣 和 水 稳 的 经 典 连 锁 图 谱 和 分 子 连锁 图 谱 的 综合 进展 较 快 。 Weide 
$F (1993) ET HAO RAR RS A, Hid Tat nie s 10 4-2 GR Febr iU 2e Ot 
关系 。 KART 图 谱 的 构建 受益 于 在 经 典 连锁 图 谱 上 的 长 期 累积 性 工作 、 目前 已 将 47 个 
表 型 标记 ，11 个 同 工 酶 标记 定位 到 了 分 子 连 倘 图 谱 HLE (Causse $1994), 


4.4 用 于 构建 遗传 图 谱 的 计算 机 程序 包 


遗传 图 谱 的 构造 需要 对 大 量 标记 之 间 的 连锁 关系 进行 统计 分 析 。 随 着 标记 数目 的 增加 ， 
计算 工作 重 常 常 成 指数 形式 增加 。 过 去 经 典 图 谱 的 建立 是 在 -- 段 很 长 的 时 期 内 亚 渐 补充 和 
完善 的 ， 不 同 标记 之 癌 连 锁 分 析 的 资料 来 源 于 不 同 的 时 间 、 不 同 的 群体 及 不 同 的 研究 者 ， 
因而 无 法 利用 所 有 与 标记 有 关 的 资料 所 能 提供 的 最 大 信息 。 而 分 子 图 谱 构 建 所 用 资料 通常 
是 在 短 时 间 内 由 菜 一 研究 小 组 从 单一 分 离 群 体 中 获得 的 。 为 了 充分 利用 所 有 资料 的 信息 ， 
需要 对 全 部 标记 同时 进行 分 析 。 这 种 分 析 渴 及 十 分 庆 杂 和 大 量 的 计算 ， 是 手工 无 法 完成 的 。 
借助 于 现代 计算 机 ， 可 以 对 大 是 数据 进行 随心 所 谷地 分 析 和 处 理 。 许 多 学 者 为 构建 遗传 图 
庶 设 计 了 一 些 专用 程序 包 。 概 括 起 来 ， 有 以 下 几 种 : 

(1) LINKAGE (Lathrop ffl Labouel 1984): FAT AE iE £T (RE B MED ) 

(2) Mapmaker (Lander #] Botstein 1989): AJ A 25, TE Exi Pa] F., BC 群体 

(3) Mapmaker/EXP (Lincoln 41993): 4] JH-F RIL # DK 

(4) MAPL (Y. Ukai £ AGE): ASA] MA fH (Pascal @i+) jE Fs 等 群体 

(5) Map Manager (Manly 1993): RJ HE RIL BEA. 

上 述 专用 程序 以 Mapmaker 在 植物 分 子 连 锁 图 谱 构 建 中 应 用 最 为 广泛 。 尽 管 不 同 版 本 的 
局 一 软件 在 操作 上 可 能 有 很 大 的 差别 ， 但 一 些 常用 的 命令 则 改变 不 大 。 下 面 介 绍 Mapmaker 
在 人 类 CEPH 型 资料 和 Fs 型 资料 连锁 作 图 中 的 应 用 。 我 们 将 以 程序 的 操作 过 程 为 顾 序 , Z 
绍 其 主要 的 操作 命令 及 其 功能 。 所 有 命令 都 女 在 ">* 符号 之 后 。 


4.4.1 人 类 CEEH 型 数据 的 连锁 作 力 
1. 启动 程序 (Starting Mapmaker} 


>load data (调用 数据 文 性 ) 
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>photo{ 产 生 一 个 可 供 打 印 时 调用 的 文件 ) 

-sequence sail (选用 所 有 和 标记 来 排序 ) 

>two point (WASH) 

TDEBUER BO Be tir AK LOD (R, TENAR, — EER LOD 4.0, 
r-0.30 , 

2. Mwy) it Sf (Mapping a small linkage group) 

>sequence { ) 利用 多 点 测验 将 蘑 染 色 体 上 的 标记 进行 各 种 可 能 的 排序 。 

>compare 计算 每 一 种 最 大 的 似 热 图 谱 ， 并 按 likelihooda 的 大 小 排列 出 来 ， 打 出 
order, log-likelihood {Å 

3. Bit $2: Displaying a map) 

>sequence 将 上 述 分 析 结 果 给 定 一 个 新 的 "sequence" 进行 分 析 。 

>map 显示 cM ARREA RKR EZ ESU likelihood 。 

-let 给 这 个 "sequence" —-^E 3k, +H chromi=1234. 

4. Ro —MEXHUIE)S8U Mapping a larger linkage group) 

当 标 记 较 多 时 无 法 采用 上 述 方法 进行 排序 。 解 决 的 办 法 是 在 连锁 群 的 一 个 亚 烙 里 进行 
所 有 可 能 的 多 点 分 析 。 在 此 之 前 ， 先 利用 前 面 所 得 *two-point” 数据 。 

>big lods 2.0 将 LOD 和 值守 2.0 的 所 有 成 对 座位 显示 出 来 。 

根据 以 上 信息 ， 选 择 一 组 标记 进行 多 点 分 析 ， 相 间 为 10-20cM 的 标记 较 容 易 排 序 。 

5. YEAR r FD 3 A CRRA 


4.4.2 F. Phi Ruge SIEHE 

1. Ba Mapmaker 

>load data 

photo 

2. MY B ik 

>sequence «all shih? 3 — Ni P: 

Mapmaker 将 只 利用 “sequence” 最 新 指定 的 顺序 (order) 进行 分 析 。 

>two point 对 所 有 成 对 的 座位 进行 两 点 测验 ， 计 算 其 重组 值 和 最 大 LOD 值 并 将 信息 
KE TEE e 

group 0.43.0 根据 两 点 分 析 结 果 ， 推 测 可 能 的 连锁 群 。 只 有 当 某 一 标记 基因 座位 
与 该 “Eroup” 中 的 男 一 标记 座位 的 最 大 LOD 信 3.0， 重 组 率 志 0.4 时 ， 该 标记 产 位 才 并 入 
到 该 “group” 中 。 计 算 机 将 显示 可 能 的 连锁 群 (suspected linkage groups) » 

8. TE LN EN mik 4 #l 

先 利用 三 点 测验 确定 各 “group” 的 可 能 顺序 。 然 后 利用 点 分 析 确 定 这 些 *ordere 
HS de A ELE STB o 

>three point 0.4 3.0 计算 所 有 标记 座位 的 各 个 三 连 体 的 三 点 图 谱 及 相应 的 
“likelihood”. 的 后 利用 三 点 测验 资料 确定 每 一 group’ 的 可 能 "order”。 最 后 利用 n 点 


测验 计算 这 些 "order" MRK RA ABA likelihood. #EMJE SIR BR r<o.4, 
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LODzz 3.0. 
Mapmaker 将 按 国 谱 “likelihood” 的 大 小 排列 所 有 可 能 的 三 固体， 并 显示 该 序 顺 相对 
主 最 可 能 顺序 之 间 的 相对 lntL)。 例如 对 于 三 固体 (1 29 65], & 


likelihood 排序 {1 29 5} > {29 1 5} > {1 5 29} 
#9 tf log-likelikoods -0.00 -3.47 -11.81 
Tx E PE] ES A 


— 29 — 5 
20.5cM 385.1cM 


完成 万 有 三 点 图 谱 之 后 ， 就 可 以 确定 各 连锁 群 中 那 一 些 order 不 与 三 点 资料 发 生 
严重 冲 窗 。 当 某 三 个 标记 产 位 的 三 点 硕 序 的 下 能 性 比 另 一 顺序 的 可 能 性 高 1000 倍 时 ， 即 将 
JE Mi FE Sl] A Mapmaker. 

在 计算 了 每 一 连锁 的 所 有 可 能 "order" 之 后 ，Mapmaker 将 利用 过 点 分 析 {tull n- 
point analysis) 计算 这 些 "order? MRKDRBER "likelihood", u ME PE a BE ay — 
+L ER "order" Ff, BTS DANSE TEER FESTE UNE (order), 

继续 上 述 分 析 ， 完 成 其 余 连 锁 群 的 排序 。 

-1et 采用 此 命名 纵 连 锁 群 的 某 "order” 以 染色 体 编号 。 

4. Hpgkib Ge KERB 

仅 利 用 "full multipoint analysis”, tH A) LAA ERA Edi. 

>sequence kË V ($4 ET] "sequence", HAL } 。 

>compare it EBLA P BS SERE "T BE LEE aS BK OLR EE BE RGB RV ES ARIS “likelihood”, 
然后 比较 似 然 值 ， 并 选择 最 可 能 的 *order*。Mapmaker 将 根据 "likelihoaod” MAA, JE 
多 挑选 20 个 种 较 佳 的 "order”。 

5. BRE SE 

>sequence s«chrom2%, 

>map 

"map” 引导 Mapmaker 计 算 当 前 "aequence" 定义 的 每 一 ”order” 的 最 大 似 堆 图 谱 。 
如 果 当 前 的 "sequence" 定义 村 一 个 以 上 的 "order", #m (6, 10, 23, 28, 29, 40) Zt 
有 360 种 可 能 的 ”order*， 则 显示 所 有 特定 的 图 谱 。 

>print names on 

—map 

Mapmaker 含有 每 一 标记 座位 的 名称， 采用 “print names on” Z JG ^map^, MER 
的 图 谱 中 将 以 标记 座位 名 称 代 圭 编号 。 

6. 将 新 的 标记 罕 位 增加 到 已 定位 的 顺序 中 去 

—apquence 

near 

为 了 将 车 一 标记 座位 增加 到 "sequence^ MAY "order" hÆ, “near” 将 计算 新 的 
标记 座位 与 目前 “order” 中 每 一 个 标记 之 间 的 两 点 轼 离 及 最 大 LOD (8. £A ‘near’ 命令 
后，Mapmaker 将 要 求 输 入 判断 连锁 所 能 的 最 大 重组 值 和 最 小 LOD 值 。 并 显示 新 的 标 论 座 位 
5 “order” 4j HE iz [8] B BAR LOD 值 。 由 此 可 以 推断 新 的 标记 座位 所 靠近 (near) 的 座 
fu 

>try 
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"try" OUS SER YO BEDLIRUK K TEBE S| BAJ TRI REDE > HJ, ib RE BR "order 
的 最 上 大 似 然 图 谱 。 通 过 出 较 所 有 可 能 的 图 谱 ， 和 便 可 确定 新 座位 最 下 能 的 个 在 位 置 ( 对 于 每 
一 种 伺 然 图 谱 ,，“try” 都 将 重新 计算 所 有 可 能 的 重组 率 )。 

对 于 每 个 标记 座位 多 间 ，Mapmaker 将 最 示 支 持 新 的 标记 座位 插入 该 区 间 的 "相对 leg- 
likelihood”。 该 值 基 将 新 的 标记 座位 插入 该 区 辣 所 得 似 然 值 与 新 的 标记 座位 搬入 其 最 可 
BÉ BS < Ia] Br 8 URE ze. RST SEMA o 

全 部 结果 贮存 在 Photo 所 产生 的 文件 中 ， 可 人 殿 打 印 时 调用 。 

7. dX 

RA quitd+. 


4.5 与 遗传 图 谱 构 建 有 关 的 几 个 问题 


4.5.1 ”构建 饱和 图 畜 所 需 基因 座位 数 

仁和 传 图 谱 所 需 的 饱和 度 是 指 单位 长 度 染 色 体 上 已 定位 的 标记 数 或 标记 在 染色 体 上 的 间 
隔 距 离 。 一 个 基本 的 染色 体 和 连锁 框架 图 谱 大 概要 求 其 上 的 标记 平均 间隔 不 大 于 20cM。 为 了 
利用 连锁 图 谱 进 行 主 基因 的 定位 ， 其 平均 间隔 还 可 求 更 小 一 些 她 10 一 20cM。 对 于 数量 柱状 
的 基因 定位 ， 标 记 的 盏 均 辣 隔 要 求 在 10cM 以 下 ， 才 能 最 大 可 能 地 找到 的 所 有 有 关 的 QTL. 
为 了 满足 反 向 遗传 学 进行 基因 克隆 、 米 色 休 步行 等 的 需要 ， 轰 求 目标 区 域 标 记 图 谱 的 平均 
间隔 在 te 以下。 

不 同 生物 基因 组 的 大 小 胆 极 大 差异 ， 因 此 浪 足 土 述 要 求 所 铝 的 定位 标记 数 是 不 同 的 。 
以 大 类 和 水 舟 为 例 ， 它 们 的 基因 组 全 长 分 别 为 8.3X10ebp 和 5.8X10sbp, MB AeA 
询 图 距 为 0.5cM 的 分 子 图 详 , 则 所 要 定位 的 标记 数 就 要 分 别 达到 6600 和 8200 个 。 JLBBAE ay 
不同 图 谱 和 饱和 度 下 所 需 定 世 的 标记 数 如 表 4.12 拆 示 。 


4.12 ”遗传 画 谱 共 到 特定 饱和 度 【 球 记 同 平均 距离 ) 所 志和 包 售 的 标记 数目 


€ * A 3 水 # E X dd Bp GE $8 à: 

XE (kb) 8.8X10*  5.8X105  7.2x109?  T7.0X10* 7.1%10° 

X Je (cM) 8300 1600 1550 500 1500 
bp/cM 1000 362.5 4645 140 473 

HI 20cM 165 BO | 76 25 75 

u 10cM ^ 880 160 155 50 150 

ite 5cM 660 320 310 100 300 

和 teM 3300 1600 1550 500 1500 

度 0.5cM 6600 3200 3100 1000 8000 
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Tanksley 等 (1988) Ail T Por bic A SARA ZK LIRA, BS 
长 100eM， 全 长 1200cM 的 生物 为 倒 。 有 两 个 因素 影响 着 所 需 标记 数 的 大 小 。 人 标记 间 的 平 
的 距离 ， 即 总 的 图 谱 单 位 长 度 除 以 定位 的 标记 效 。 对 于 染色 体 全 长 1300cM 的 生物 ， 妇 果 定 
fy Y 120 Pie, DRfSIDBIBUIEJSEEZEO10cM o. ARCH RAR RS, RHEE 
BABE. HACRKRESFASMARDRRRHER. 45s RK BENHAM 
松 定理 (9924 REP tfr), FURR. MAAS PAURE, SSR 
[87 1cM 时 ， 而 图 上 两 个 标记 间 的 最 大 可 能 间隔 为 19cM 。 所 以 尽管 大 部 分 区 域 标 记 的 河 隔 
为 1cM 或 更 小 ， 但 仿 有 可 能 找到 间隔 10cM BOE BR gap). ACT 10cM 的 空 共 的 概率 小 于 0.01。 
为 了 将 最 大 可 能 间 卫 从 10cM 减少 到 5cM。 将 需要 另 四 增加 1000 沾 标记 。 在 实际 上 ， 通 过 请 


一 标记 间 最 大 图 距 
— ical él go 


0 300 600 900 1200 1500 1800 2100 2400 


标识 数 


图 4.5 RRA BASHIR R RAR HS di 
CBE X BL 8 £ K 12006 M, RARER SR (99%) 


BVPE ES 277 5E [H0 88:5] — BA 10 M Ek EMRE SEEN. D TORRE SR, AOR 
P] CASE Fh IX EE as di BU SERE p IO ERE st 3 RAE 389 E. N eK RE EHEE RS o 

单 拷贝 序列 在 染色 体 分 布 上 的 不 一 致 性 ， 以 及 染色 体 上 重组 事件 发 生 的 异 质 性 ， 也 可 
能 导致 遗 忧 图 谱 中 出 现 较 大 的 空 辕 。 大 量 的 证 据 表 明 ， 单 捷 贝 和 和 董 复 DNA 序列 在 染色 体 上 
的 分 布 不 一 定 是 鬼 一 相隔 分 布 的 。 端 粒 和 着 丝 粒 通常 具有 更 大 比例 的 重复 DNA， 因 而 单 拷 
由 有 殉 隆 可 能 不 足以 代 宸 这些 染色 体 的 区 域 。 从 这 一 点 考 虚 ， 利 用 不 同 分 子 标记 特性 的 互补 
TE BIET MUNERE A nhi zs E < 


4.5.2 群体 或 组 合 数目 
超 传 连锁 作 图 的 工作 量 很 大 ， 亲 时 利用 几 个 组 合 是 不 现实 的 。 现 已 发 表 的 RFLP 连锁 图 
庶 大 多 是 基于 一 个 组 合 ， 仅 有 个 别 情况 涉及 到 两 个 不 同 组 合 。 然 而 ， 纵 观 忆 有 的 RFLP 连锁 


图 谱 ， 或 多 或 少 地 都 有 基因 座位 分 布 不 均匀 的 问题 。 在 巷 四 组 的 某 些 区 域 基因 座位 相对 代 
一 89 m 


中 ， 而 在 另 一 些 区 域 基因 座位 义 相 对 稀少 。 造 成 这 种 结果 有 两 种 可 能 的 原因 : — B ek 
不 同 部 位 发 生 交 换 的 机 率 不 等 。 一 般 认 为 着 经 粒 附近 的 交 撞 烽 率 较 低 ， 而 染色 体 两 端的 交 
换 率 较 高 。 因 些 ， 如 果 所 用 探 针 在 物理 图 谱 (Physical map) 上 是 均 句 分 布 的 话 ， 在 遗传 
图 谱 土 则 会 表现 为 着 经 粒 附 近 标 记 帘 集 ， 染 色 体 两 端 标 记 稀少 ; 二 是 双亲 在 这 些 染 色 体 区 
妈 不 存在 多 态 性 。 后 一 种 情形 的 解决 办 法 就 是 要 选用 其 它 组 侣 。 另 外 ， 连 锁 图 谱 的 构建 是 
于 上 段 而 不 是 月 的 。 要 用 其 解决 遗传 育种 中 的 不 同 问 题 ， 就 需要 有 相应 的 组 合 。 再 则 ， 多 配 
制 几 个 组 合 的 工作 量 有 限 ， 这 不 仅 可 以 为 以 后 的 图 谱 枸 建 提 供 选 择 ， 而 且 还 可 以 和 避免 试验 
过 程 中 等 待 试验 材料 的 问题 。 

在 植物 基因 组 研究 中 ， 有 时 需要 多 个 亲缘 关系 着 异 不 同 的 作 图 烙 体 或 组 合 。 对 于 侈 和 
作 图 ， 利 用 两 个 差异 很 大 但 相互 亲 和 的 亚 种 (或 生态 型 ) HERRE X 野生 种 产生 F。、BC 或 
RIL 群 体 是 十 分 有 益 的 。 在 这 类 Fs 中 ， 可 以 预期 大 多 数 DNA 探 针 可 以 比 在 栽培 品种 间 闪 测 到 
更 总 水 平 的 饮 态 性 。 这 样 可 以 定位 大 量 的 探 针 ， 从 而 增加 遗传 图 谱 的 他 和 度 。 我 们 建议 把 
这 作为 莪 培植 物 完 整 作 图 的 第 一 步 ( 表 4.13) 。 在 和 远 缘 杂交 (如 栽培 品种 义 野 生 种 ) 的 组 合 
中 更 容易 鉴别 和 定位 分 子 标记 。 因 此 采用 两 个 差异 极 大 的 材料 可 以 获得 特定 物种 的 饱和 
分 子 图 谱 。 尽管 与 其 它 类 型 的 标记 想 比 ， 一 个 物种 内 栽培 品种 间 存 在 较 大 的 分 子 多 恋 性 ， 
但 要 发 现 分 子 水 平 的 差异 仍然 需要 检测 大 量 的 探 针 / 酶 组 合 。 也 就 是 说 ， 并 不 是 所 有 在 牺 
种 水 平 土 可 以 揭示 多 态 性 的 探 针 都 可 在 品种 间 比 较 中 揭示 多 态 性 。 因 此 ， 要 利用 根据 育种 
目标 所 选择 的 两 个 特定 裁 培 吕 种 构建 饱和 的 分 子 图 谱 是 比较 困难 的 。 但 是 高 度 侈 和 的 物种 
图 谱 是 枸 建 品 种 辣 图 谱 必需 的 第 一 步 。 为 此 首先 要 根据 探 针 在 物种 图 谱 上 的 位 置 ， 从 中 选 
择 代 表 目 称 基 因 组 区 域 的 探 针 。 然后 用 这 些 探 针 来 检测 品种 问 的 多 态 性 {( 表 4.13, 第 二 步 ) 。 
品种 比较 中 来 能 检测 到 多 态 性 的 探 针 可 用 局 一 区 域 的 其 它 探 圭 米 代 兰 ， 直 到 在 目标 区 域 找 
到 多 态 性 探 针 为 止 。 这 样 就 从 总 的 物种 探 针 中 找 出 了 可 以 适当 区 分 这 两 个 装 壤 品种 的 一 组 
探 针 。 这 种 为 特定 的 品种 — 品种 比较 揭示 分 子 水 平 多 态 性 的 两 步 程序 ， 其 优点 在 于 :不 必 
六 每 对 栽培 品 种 检测 和 定位 大 量 的 随机 DNA 探 针 。 


4.5.3 群体 大 小 

估算 两 个 基因 座位 问 的 遗传 距离 以 多 大 的 群体 为 宜 ? 这 取决 于 知 下 几 个 因素 : 1) RE 
体 类 型 〈 如 了 ez， 回 变 等 }; 2) 基因 座位 间 的 连锁 状态 { 相 引 或 相 斥 ) ; 3) 性 状 的 分 离 情 
# (09:3:3:1515:135); 4) 基因 座位 间 的 焉 离 。 分 子 标记 一 般 是 共 显 性 遗传 , 是 最 
简单 的 一 种 分 离 情 况 。 因 此 相对 于 形态 性 状 的 遗传 分 析 ， 和 构建 分 子 连锁 图 谱 所 禹 群体 较 小 。 
现 已 发 表 的 连锁 图 谱 所 用 分 离 群 体 一 般 不 超过 100 个 单 株 或 家 系 。 但 如 利 几 这 样 大 小 的 群 
体 去 定位 那些 控制 农艺 性 状 的 基因 ， 尤 其 是 数量 性 状 基因 ， 所 得 试验 误差 就 会 很 大。 如 果 
建 图 的 具 的 是 用 于 基因 组 揭 序 列 分 桥 或 基因 分 离 等 上 作 ， 更 项 用 较 大 的 群体 ， 以 保证 所 建 
连锁 图 谱 的 精确 性 。 因 此 我 们 让 为 每 个 群体 都 应 保证 有 足够 的 个 体 (如 5800 个 以 上 )。 为 减 
J TEB, 骨架 连锁 图 的 枸 建 可 基于 大 群体 中 的 一 个 随机 小 群体 (如 150 沾 单 株 或 家 系 }。 当 
斋 要 精 绍 地 研究 某 个 连锁 区 规 时 ， 再 有 针对 性 地 在 骨 训 连 镇 图 的 基础 上 扩大 群体 。 这 样 天 
小 群体 想 结 合 ， 既 可 达到 研究 目的 又 可 减轻 工作 其 。 

如 果 从 作 图 效率 考虑 ， 和 作 图 群体 所 需 样本 容量 的 大 小 总 定 于 以 下 两 个 方面 : 一 是 从 随 
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3E 4.13. 65 T A PEE 4; Pa zF TF El FJ x 


第 一 步 : 物种 图 庶 
一 一 利用 差异 极 大 但 相互 亲 和 的 品系 误 种 间 组 合 进行 分 子 作 图 
一 构建 高 度 人 饱和 的 物种 图 谱 
优点 : 每 一 探 针 的 可 揭示 差异 
只 需要 使 用 有 限 的 限制 性 内 切 酶 


Hi: 获得 高 分 辩 率 图 谱 
对 该 物种 具有 千 遍 的 利用 价值 
问题 : 并 非 总 是 可 以 直接 出 于 每 一 特定 的 栽培 品种 间 组 合 
VE 8 12 ER RT B5 ERE TH er m e 4k, 
第 二 步 ; 品种 一 品种 图 谱 
一 一 利用 物种 图 谱 中 已 定位 探 针 确定 多 态 性 的 分 子 标 记 
一 一 构建 特定 的 分 子 图 谱 ， 定 位 未 覆盖 的 区 域 
一 一 从 这 些 区 域 选择 探 针 ， 并 用 于 寻找 紧密 连锁 的 分 子 标记 
fm 可 以 非 贿 机 人 狂 地 分 离 片 段 特 异 的 分 子 标记 
无 需 进 一 步 作 图 
可 产生 有 用 的 单 倍 型 标记 
可 拓展 物种 图 谱 


机 分 离 结果 可 以 辨别 的 最 大 图 距 ， 二 是 两 个 标记 闻 可 以 检 铀 到 重组 的 最 小 图 距 。 因 此 ， 作 
图 群体 指 大 小 根据 研究 者 的 试验 目的 确定 时 ， 作 图 群体 越 太 ， 可 以 答 测 到 重组 的 最 小 图 起 
越 小 ， 可 以 辨别 的 最 大 图 四 越 大 ， 即 可 以 将 述 记 定 位 得 更 为 紧密 ， 同 时 也 可 发 现 更 为 松弛 
的 连锁 。 例 如 在 样本 容量 为 100 的 群体 中 ， 当 发 现 一 个 重组 体 时 ， 其 重组 率 为 1% 1M, M 
在 =50 的 群体 中 ， 一 个 重组 休 所 导致 的 重组 值 为 2 中 二 2cM， 当 n =1000 时 ,一 个 董 组 体 
导致 的 重组 值 汶 0.1% 二 0.1cM。 

对 于 可 以 辨别 的 最 大 图 距 Max, Max=r+É o.o1.2-2 (SES) <0.5cM。 其 中 n 为 群体 
大 小 ，t 鸭 df =n -2 的 1% 显著 水 平时 的 + 值 ，r 为 重组 值 的 点 悄 计 值 。 

根据 以 上 讨论 ， 不 同 群体 下 可 以 发 现 的 最 大 图 距 以 及 可 以 细 分 的 最 小 图 距 如 图 4.86 所 
Ao 
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BIS BK PE: 


B] 2) BED ESEE 


Ü 20 40 Bo 80 100 126 146 


群体 大 小 


图 4.6 = 和 BC 群体 的 大 小 对 可 以 檀 测 到 的 最 类 图 曝 和 可 以 分 状 的 最 小 图 下 的 影 哨 
(Br # BY Bt f E. 38 0994) 
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第 5 章 群体 的 遗传 结构 


可 用 于 构建 分 子 连锁 图 谱 的 生物 群体 是 多 种 多 样 的 。 它 们 在 图 谱 构 建 及 以 图 谱 为 基础 
的 遗传 育种 研究 中 各 有 其 特点 。 本 章 将 着 重仓 绍 几 种 永久 性 遗传 群体 及 其 在 分 子 作 图 中 的 
应 用 。 


5.1 群体 的 性 质 及 其 分 类 


5.1.1 ”根据 群体 遗传 组 成 划分 

在 遗传 学 上 上 ， 根 据 等 位 基色 是 否 相同 ,可 把 基因 型 分 成 栈 类 :; (2) 纯 合 的 (Homozygous), 
即 等 位 基因 相同 的 ， 如 上 种 A&; 这 种 基因 型 的 自 受 后 高 不 会 分 离 ， 除 非 发 生 突 变 。(2) 杂 合 的 
(Heterozgyous)， 邵 等 位 基因 不 间 的 ， 如 Aa; 这 种 基因 型 的 有 性 后 毅 必 发 生 分 离 ， 从 而 产 
后 由 遗传 因素 引起 的 变异 。 | 

—^ FEE. WM -MATEAAH HII. PRE REDRERIAB p. BICIS X 
基因 型 纯 合 或 杂 合 ， 该 群体 即 为 同 质 的 (Homogeneous), HI. [8] -T-£ [8] EE [53790 aS ; 
旭 果 由 若干 术 同 的 基因 型 组 成 ， 风 该 群体 称 为 异 质 的 {Heterogeneous), EDR lé] -A £x [i] dk 
因 型 是 异 质 的 。 

RELEE. 常见 的 植物 群体 可 时 类 将 : 

(i) (RASA, WHAM, FAH RRR, HEARTH 
AI AA; 

(2) AURA HA, DARE, FR RE, AERAR, 其 群体 中 ` 
AT EIS E RES A Aa; 

(3) JPRS BR, Maa PWR SHREK RAM Re UY 
群体 ， 如 RIL (SSD). DES, Bf [E cre AR PJ HEELS RA, EU AA. aa 3E, 而 品系 内 个 
体 间 是 相同 的 ， 均 为 各 和 或 aa 

(4) 异 质 杂 合 群体 ， 如 自 交 作物 的 杂种 分 离世 民 或 异 交 作物 的 不 同 员 种 ， 其 合体 中 不 
lS PR aX de PPE CORY, BE Z4 dk, qu BERGE. WIAA, Aa. aso 


5.1.2. etik Bu AE EE S 

根据 和 群体 能 否 保 持 其 特性 连续 多 代 不 变 ， 可 将 其 划分 为 : 

(1) NEHA (Tentative population): 这 类 群体 中 分 高 单位 是 个 体 ， 包 括 自 交 
作 牺 的 分 离世 代 ， 异 交 作 牺 的 分 离世 代 ， 如 Pa、Fa、F.、HBO， 三 交 群 体 等 。 群 体 一 经 自 
变 或 近 变 就 会 使 个 体 的 遗 忧 组 成 发 生变 北 ， 无 法 永久 合用 。 | 

(2) 永久 性 群体 (Permanent population): 这 类 群体 的 分 离 单位 是 品 茶 , PAR 
之 间 存 在 基因 型 的 差异 ， 丽 品系 内 个 体 间 的 基因 型 是 相同 的 ， 自 变 不 分 离 ， 如 RIL{SSD)、 
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PH 等 。 这 类 群体 可 通过 自 交 或 近 交 繁殖 后 代 , 而 不 会 改变 群体 中 各 品系 的 遗传 组 成 , 可 以 
KAEH o 


5.1.3 HL BE PEG fE W T S 

(1) 遗传 背景 同 质 的 近 等 基因 系 群 体 (Near-isogenic line population): 这 类 群体 
雪 供 体 亲 本 反复 与 轮回 亲本 回 奖 产生 的 一 系列 具有 大致 相同 遗传 背景 的 品系 组 成 ， 品 系 内 
不 存在 个 体 癌 基因 型 的 差异 ， 而 品 杀 闻 除 目 标 竹 状 外 各 传 背景 基本 一 致 即 其 它 性 状 差异 委 


tho 


(2) BRARRONR RK: RIESRARIWMH ERR, iF... BC. RIL. DH 
F AEREI RR ih LO BRERA EH RIGS, [NH BL eee 
Or Ft te AS 8 45 BO PG Ho 


5.1.4 ”根据 群体 来 源 划 分 

根据 群体 中 不 同 个 体 ( 遇 系 ) 的 来 源 ， 可 以 将 其 划分 为 : 

1. ERRARE: 由 一 系列 品种 组 成 ， 根 据 忆 标 忻 状 进行 选择 并 划分 为 一 定 的 类 群 。 
通过 研究 不 同 目标 性 状 的 品种 类 和 群 间 其 它 性 状 的 差异 ， 探 讨 目标 姓 状 与 其 它 性 状 的 关 蒜 ， 
”如 还 过 高 秆 和 斤 秆 两 类 作物 品种 的 比较 研究 探讨 标高 的 簿 传 效 应 等 。 

2. #8 fe AL (Genetic mating populations): 根据 遗传 研究 需要 设计 的 遗传 群 
体 ， 可 选择 和 不同 的 遗传 材料 技 特 定 的 交配 方 谍 杂交 产生 。 

G) WPJ (Diallel cross): 以 a kb GR) AWE AA BA, 进行 各 种 可 能 
(AAR, AAAS APM Fae Mth B (x BRE): 


ps P, Pa Pa Pa 
P, x X X X 
P. > X X X 
P. X X x x Xx 


(3) NCi&it (North Carolina design), 共有 三 种 : NC I. NCI. NCHI 
NC I: 和 出 丙 个 亲本 Pax 和 Pa 杂交 并 自 交 产生 Fe 人 群体， 然后 从 Fs 中 选取 不 同 的 个 体 作 父 、 
BR AE AG LARS BET DAR AY Bi| 5 EP |8] 85 Ebook Zecn) per BK: 


8 


1 2 
PERS ZIN Z 1 `` 
母 本 4 5 6 7 5 9 10 u 12 
+ 4 í` + — d + + 4 
FR Ll l DD OOD OO og 


NC IL: J$ n PAS} RA (n , fil n 2). 进行 两 组 品种 ( 系 ) 间 的 各 种 可 能 的 杂交 : 
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i FF 1 2 3 4 t Ha 


Bat? X x X X X 
nati x X X x X 
Hate x X X X i. X 


NOM: A FATE n A PREIS ze (Pa) FEE AE (P2) 杂交 ( 回 交 ), HIT 


F. 1 2 3 4 Dl. n 
P. x x x x x 
Pa X X x< x x 


(3) —iHSAX (Triple Test Cross, TTC) IS] 15 —3 WA (Simplified Triple Test 


Cross, sTTC) 
TTC: HL P.I Pa AEF, 3E FH F. APH Fo, RIG FoR ik Pen 个体 (n 一 


BUACF 20) 分别 与 贫 本 (Pi)、 母 本 (Pz) RFE 杂交 : 


F. 1 2 8 4 aes B 
P, x x x x x 
Pa x X X X x 
Fy X x X X x 


sTTC: 从 品种 ( 系 】} 的 自然 群体 中 选择 个 材料 (a — ECKE 20) 作 亲 本 , al AAR 
体 中 目标 人 性状 表现 极端 的 两 类 品种 ( 系 ) 杂交 , 其 中 Pr 和 Ps 分 别 为 生 然 群体 中 目标 性 状 崎 现 
值 最 大 和 和 最 小 的 品种 ( 系 】。 


亲本 P. P, Ps P. P. 
Py x x x x x 
Ps X X x x x 


bl F 2 E38 Fr AC Be Pi p= E BA] Je RE AK S TE eS BO T 22 EE TK o 


3. 近 交 群体 
Ra 经 自 交 或 同胞 交配 所 产生 的 Fz、Fs 等 分 离 群 体 以 及 FF, 与 某 一 亲本 短期 回 交 产 生 的 


BC 群体 或 经 长 期 回 交 产 生 的 NIL 和 群体 等 。 
以 下 主要 介绍 永久 性 群体 DH、RIL (SSD) 和 NIL 及 其 在 分 子 作 图 中 的 应 用 。 
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5.2 DH 群体 


E SF Pi SEK (Haploid) RAE AN TFREKMANE TR. RAI PK 3 ph E 
倍 体 遇 单元 单 倍 体 (Moneploid), MÆ E Z5 48 ky Bb SR UR RT PROV Ze 76 88 HE Oe (Poly - 
haploid). Hif EST Hb pk pid TE ERES — [85 DE E 7s hu fi 26 (X DH XX AK (Dou bled 
haploid) o f 


5.2.1 DH & B) Z= 55i =: 

AR TR ERER, MAAL FJUBE: 

1. XË ABE (Chromosome elimination) 

ERIS K ər (Hordeum vulgare L.) EEREL ASE (H. bulbosum) pap Fach, 发现 了 
Ne US X EETETH A SP SUELE IER AR. GHB APA MMA: 基因 型 ， 生 
长 发 言 温度 (高 温 消 失 率 高 )、 亲 本 基因 组 比例 等 。 在 大 胡 上 ， 这 是 产生 DH 的 主要 途径 。 

2. d6 X? XE # (Aather culture) R & EX X fj (Androgenesis) 

JR Fs AUER 20 ET Re PREP AR TSAR RUE S 
Sh, Ge: RH ERR, EAR, ERRATEA IB, SEPARA, 35 
养 条 件 GR. BE. WOO. HETA W Sa: Be Rese eh Be ed 26 
FEA 08 FEE SS B A Be eT A CE Sk fe PS) TED EAL 
TK, FEAR RAPA BRE BR, es FPK Se B B BUG BREAK KU ABRE IURE, 
Fy PLE TR o 

8. TY EH (Ovary culture) RRR A (Gynogenesis) 

4. AEA (Haploid initiation gene, bap) 

JE ZS, AiR H iAH Bap XEDIRS BEY UE A RHO EP seat, 899 HR 
E SE RAY, TB 2 W| S p= A AR o 


5.2.2 DH RATE 

1. 了 配子 随机 性 

产生 DH 的 系统 不 应 对 某 特定 的 配子 具有 选择 性 。 类 玫 中 通过 球 葵 大 玖 染色 体 消 失 途 径 
所 产生 的 D 于 系 - 一 般 是 随机 的 ， 不 存在 异常 分 次。ParE 等 (1976) 和 Choo% (1982) 通过 比 
# DH HISSD 系统 未 发 现 DH 系统 的 配子 选择 性 。 但 在 水 称 中 ， 特 别 苹 在 远 缘 杂种 后 代 经 花 
说 产 咎 的 DH 群体 中 ， 发 现 了 与 同 工 能 ，RFLP 以 及 形态 性 状 等 有 美的 异常 分 离 { 如 单 基因 座 
位 下 陋 种 纯 合 体 的 分 离 偏 离 期 望 的 1:1 比例 } 。 

2, 38483 ee 

TRG, DHARGAMEA, 品系 内 的 完全 同 质 性 (Homogeneity) 45:2 HG E 
《Homogygosity) 。 除 了 培养 过 程 中 可 能 引起 的 变异 之 外 ，DH- 一 旦 稳定 之 后 ， 具 有 上 述 两 个 
特征 的 D 开 系 并 不 存在 “ 媳 嫣 者 易 污 ”或 容易 检测 到 突变 发 生 的 问题 ， 而 是 与 常规 吝 成 的 品 
种 一 样 稳定 。 有 彼 前 对 培养 过 程 中 可 能 产生 的 变异 还 知之 其 少 。 
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3. APE EXP (Somaclonal variation) 

IH Sf Fe oh FR Res MARE EA, pš fa BS 43 DE E HE, 
体 细 胞 交接 和 姊妹 染色 单 体 交 换 ， 较 座 因 子 ， SEO I^ SM (Amplification) Aaga (Dimi- 
nation). 这 些 在 组 织 培 养 过 税 中 产生 的 无 性 系 变异 也 存在 于 组 织 培养 产生 单 倍 体 植株 的 
过 程 中 ， 并 且 因 此 与 D 有 群体 中 可 能 出 现 的 染色 体 数目 和 结构 的 差异 、 等 位 基因 的 产生 与 消 
失 、 杂 合体 的 存在 、 基 因 的 异常 分 离 等 厅 基 。 


5.2.8. DH #2 fh 85 Ay mime 

如 果 了 TDH ERA F, 杂种 的 配子 随机 样本 ， 则 可 用 于 数量 遗传 研究 。 与 二 倍 体 遗 传 模 型 
^R], DH TEER AHEM f HEY, Aste PATE EE LES RAR, Bie 
以 研究 控制 数量 性 状 的 基因 加 性 上 位 性 及 连锁 。 DARK YUE SAS a BH IR 
是 研究 基因 型 和 环境 互 作 的 理想 材料 。 DH 的 加 性 遗传 方 着 总 是 大 于 相应 的 二 信 体 系统 ， 因 
而 可 以 蓝 得 较 好 的 选择 上 响应。 Choo% (1985) 详细 讨论 了 与 DH 群体 有 关 的 数量 遗传 学 ， PIE 
包括 : SEL EB) S GJ, 遗传 方差 的 估计 ， 连锁 的 检测 ， 基 因数 自前 估计 ， 窗 基因 定位 ， 
遗传 理论 和 假设 的 验证 。 我 们 在 此 不 作 详 细 论 述 。 


5.2.4 PDH 群体 在 分 子 作 图 中 的 应 用 

设 丙 个 亲本 P, 和 Ps 的 基因 型 分 别 为 AABB 和 sabb。 其 F,( AsB5) 产生 4 种 类 型 的 
BOT AB. Ab. aB) 85， 经 单 性 生殖 产生 4 种 类 型 的 单 倍 体 植 棕 。 加 情 后 形成 AABB. 
AA55. aaBB 和 aabb 四 种 类 型 的 二 倍 体 , 当 A-s 和 .8-6 独立 时 其 比例 为 1; 1: 3: 1 {图 
5.1). RP ABA ab 为 亲 型 配子 ，Ab 和 aB 为 重组 型 配子 ， AABB 和 aabb 为 亲 型 个 体 ， 
Ñu 4455 和 saBB 为 重组 型 个 体 。 


P, (AABB) XP. (aabb) 


+ 
F, (Aas } 
E = AB Ab aB ab 
BE $E AB Ab aB ab 
=. #8 te AABK AAbb aa BH aabb 
EH: d 1/4 1/4 1/4 1/4 
连锁 (1-r)/2 r/2 r [2 (1-r)/2 


H 5.31 DH # # F RARER # EJ p E 


对 于 单个 分 子 标记 的 分 析 ，DH 群体 中 在 理论 上 只 应 出 现 两 类 亲本 的 带 型 。 亲 本 、F， 
É DH 群体 分 子 标 记 的 带 型 如 下 : 
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TF BE ELZKREURHUA Z A Mit DARAED T jio 35 VL E Ed th ESI RV f o 

在 水 稳 中 ，McCouch 等 (私人 通信 ) 以 从 籼 型 水 稻 Apura 和 粳 型 旱稻 Iret177 的 Fi 经 
花药 培养 产生 的 66 个 DH 系 为 材料 ， 探 讨 了 利用 该 群体 构建 RFLP 图 谱 的 可 能 性 。35 个 
RFLP 标记 的 分 析 结 果 表 明 , 在 DH 群体 中 存在 部 分 杂 合 性 (两 个 亲本 带 型 的 探 针 如 RG227)， 
非 亲 本 等 位 基因 (如 探 针 RG349, 图 5.2), 某 些 基因 座位 的 异常 分 离 (35 个 RFLP 标记 有 10 个 
显著 偏离 1:1)。 


图 5.2 水 稳 Apura/Irat 177 DH 群体 中 出 现 的 非 亲 本 等 位 基因 
(New Alleles) 及 杂 合 体 (Het) 


McCouch 等 认为 该 DH 群体 用 于 分 子 作 图 的 真正 限制 不 在 于 上 述 因 素 ， 而 是 因为 双亲 间 
的 多 态 性 较 小 。 在 检测 的 100 个 探 针 中 ， 只 有 约 40% 发现 多 态 人 性。 定位 于 IR34583X Bulu 
Dalam Fs 中 的 克隆 只 有 55% 在 该 DH 群体 双亲 间 揭 示 出 多 态 性 。 认 为 双亲 可 能 由 于 遗传 的 
结果 含有 一 部 分 共同 的 基因 组 ， 因 而 不 适合 于 构建 亿 和 的 遗传 图 谱 。 

Heun 45 (1991) RHEA fb Prottor zt Nudinka 之 间 的 F, 花药 培养 产生 的 113 个 DH 系 
为 作 图 群体 ， 构 建 了 一 张 由 155 个 RFLP 标记 及 两 个 已 知 基因 组 成 的 分 子 图 谱 。 这 是 在 农 作 
物 中 利用 DH 为 作 图 群体 完成 连锁 图 谱 构 建 的 第 一 例 报道 。 在 157 个 定位 标记 中 ， 有 15 个 分 
离 显著 偏离 1:1， 这 些 显著 偏离 的 标记 集中 分 布 在 18、2S、5L 和 6L SAF RAKES. 位 
于 异常 分 离 的 标记 附近 的 其 它 标记 也 表现 出 某 种 程度 的 偏离 ( 表 7.1)。 

这 种 异常 分 离 标 记 在 染色 体 上 分 布 的 特异 性 表明 ， 可 能 存在 导致 配子 选择 性 消失 的 遗 

Se t PE 


AR KAPHA ARR ie PE BS ST EST EEE 
力 差 异 的 10 余 个 基因 座位 。 REMAP 09922) 对 水 稳 籼 粳 杂 痰 组 合 的 研究 ， 发 现 
了 水 秆 奈 胆 糯 质 基因 的 异常 分 高 ， 与 3:1 的 理论 比值 相 比 ， 业 与 非 糯 的 比例 可 以 表现 为 大 
于 83;:1， 等 于 3;1 和 小 于 3;1， 业 性 籽粒 所 占 比 例 为 8.93%6 ~ 95.6%, ATMA 25% BJ HE 
论 范 围 。 我 们 在 利用 籼 粳 Fs 群体 所 进行 的 RFLP 分 析 也 指示 出 异常 分 离 标记 在 染色 体 上 分 
布 的 特异 性 ( 徐 云 相等 人 19958) 。 由 此 推断 ， 作 图 群体 中 存在 的 分 子 标记 的 异常 分 离 很 可 能 
H Fae f IR ERE PT 3E EX, o 


* 710 大麦 DH 群 体 中 异 党 分 离 的 分 子 标记 在 染色 体 上 的 分 大 
染色 体 1S 染色 体 28 染色 体 BL 染色 体 6L 
标 记 HP 标 记 mP is dn wF i dz %P 


Xenl.CDO545 41 
Xcnl.CDO4204A 44 
Xcnl.BCD129 38 
Xcnl.BCDi130 36== 


Xcnl.GB140B 61 

Xksu.DG D18 64«« 
Xcnl.CDOS5"7 Gier 
Xcn)]lBCD175 54er 


Xcnl.W(G241 242 
XksuDG Ell 28% 
Xcnl.CDO393 26++ 
Xcnl.CDOS394B 45 


Xcnl.BCD2214 58 
Xcnl.BCD3398B 62 
Xucr.Dhn3,4 62 
Xcnl.W(222B 69 


Ecnl.WG834 33«« XcnbL.WGb16 62 Xksu.DG E2B 36«« Xenl.CDO419A Ghee 


"Xenl.WG789 37«« Xenl.CDO989 40 Xenl.BCD269 654 
Xcnl.CDO475 39 Xenl. BCD265 43 Xcnl.WG282 Ber 
Xcnl.CDO86 44 Xcnl.BCD304 43 Xcnl.BG140A Ghee 


Xcnl.CDO348 46 
Xcnl.CDOT7T1B 34» 


Xksu.DG F2 61 


98 P — — RÆ Proctor 等 位 基因 的 频率 (96) 


5.3 RIL (SSD) 群体 
5.8.1 — 近 交 及 其 遗传 效应 

EHHA (Recombinant inbred lines) EE EE SLT 3 (Random inbredlines) 是 
TE Fa pK ESE Fe By [8] PALE A, 或 群体 VATES ELA Re EC Sg 2 AS BR HELM — PULSES 

EBETE, RARER, ~ RÁÓBIRRRÜUAEDQDUARELJRBZHERRGEGB. EESE 
BO EDU ARR FHS. AMAR RMAs Aa 开始 ， 一 代 接 一 代 地 进行 自 交 ,就 
一 代 一 代 地 分 离 为 AA. aa 纯 合体 及 Aa 杂 合 体 。 随 着 自 交 世 忆 的 进展 ， 群 体 中 弛 合体 
所 占 比例 爱民 增 大 ， 洒 合体 渗 代 减少 。 其 过 程 如 下 : 

在 一 对 基因 的 情形 让， 每 自 交 一 代 ， 纯 合 代 数目 将 增加 一 半 ， 杂 合体 数目 将 减少 一 半 。 
FER ZC 上 代 ， 杂 合体 所 占 比 例 为 (1/2)*， ”两 种 纯 合 体 所 占 比 合流 1-(112)*， 其 中 AA 
和 aa 纯 合体 上 各 占 一 半 ， 即 I-G(/2)1e/2-(2s-1) Z2*°*2 — (487.2), 

当 两 对 或 两 对 以 土 独立 遗传 基因 的 杂 合体 进行 连续 自 交 时 ， 例如 k 对 基因 ， 在 自 交 
第 # 代 ， 洒 合体 所 占 的 比例 为 (12)“， 纯 合体 所 占 比 例 为 11-(Lf2)*]=[(2*-1)12*]=。 
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x12 一 对 基因 杂 合 位 自 交 所 产生 的 基 医 慢 及 其 频率 


一 


基 m 
EA 一 一 一 一 ded dE XR oh # Hk x 
AA Aa ag (96) 

0 - 1 - 1 0 

1 1/4 2/4 1/4 1/2 50.0 

2 3/8 2/8 3/8 1/4 75.0 

8 7/16 2/16 7/16 1/8 87.6 

4 15/32 2/82 15/32 1/16 93.8 

5 31/64 2/64 31/64 1/32 96.9 
10 1023/2048 2/2048 1023/2048 1/1024 99.9 

t (2*-1) /ae*2 2j2**:-1/2* | (2*-1)/2**3 1/2* 1- i1/2* 


ATEEKAARHEAM RRS, MAHER Ë 2 1 403844 WP p EPIS 
少 ， 刀 从 杂 合 体 转 化 为 纯 合 体 的 速率 就 墟 槛 (图 5.3) 。 例 如 同 为 自 交 了 代 ， 基 初始 杂 合 体 为 


纯 合 个 体 百分率 


图 5.3 EH x #E f 33 6 KE NE XE 2 ÉE fk sh & tk SH W; A 
(HTAA 5. 10. 20. 40. 100) 
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—M BABS, sEHEsSI996, AOMBARSH, SEE TK S 3| S696, 15XxIHI 2g 8926, 
S0xtH 79%, BOELA 6896, 100X]Ej Jy 4696. 

HEA ARGA AZ RPE, BGIÍBDBRSEQ IRA ES A F al, 
内 是 纯 合 的 速率 直 狂 党 重组 率 的 影响 。 重 组 素 愈 低 ， 在 同一 自 交 后 代 中 纯 人 台 体 占有 的 比率 
Re, PSR, Ree. WRB SRIF OMe SHE, BAe 
即 接近 或 等 于 一 对 杂 侣 基因 自 交 纯化 的 速率 。 如 果 重 组 率 接近 于 本 外 ， 自 变 纯 化 的 速率 势 
必 接 近 于 两 对 独立 遗传 基因 自 交 纯 合 的 速率 。 据 推 息 ， 当 两 对 林 合 连锁 基因 的 重组 率 为 10 
26 Wf, BAAR E E 4196, EHRON, AK IK 3204, 40% Bj, 2696, 4504 
Hj d 25.2656. 

XPALBOPCIEBUARIIRILAGRGEA, TAE BESAEDIEMPKAEEHE, Bet Pere eee 
ERE DX Et hy SRB, FA RIL EE ESE GES.) iX BpIKCA FEAT ES EE (A RE ETS 
f# ES AH T šE SR ILES HSH HE o 

对 于 多 基因 控制 的 数 重 性 状 ， 随 着 基 负 的 亚 代 纯 侣 ， 群 体 中 数量 性 状 的 均值 将 由于 显 
狂 及 其 互 作 的 消失 而 乏 渐 降低 到 接近 亲本 平均 信 揭 水 平 。 群 体 中 数 基 性 状 的 方差 将 随 若 自 


图 5.4  RIL fJ p= E - 一 一 一 一 
| | 

| 

| 

| 
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交 志 代 的 进展 而 发 生变 化 ， 其 变化 的 方向 将 取 识 于 影响 该 数量 性 状 的 有 关 基 固 的 效应 及 其 
Be. HAAN RAISE, RRA eR Oe AEiRE15.53115.6 Fr 


Ao 


5.5 Re RE EA RY EAE 
四 种 遗传 模型 为 ; 
|. WERE EAR SR LAE 3 29 SE e b 
H. 只 有 加 性 效应 (无 显 性 ) 
IH. 加 性 效应 - 增 效 等 位 基因 为 完全 显 性 ~ 互补 互 作 
了 .如 性 效应 - 增 辫 等 位 基因 为 窜 全 显 性 -重复 互 作 
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基因 型 均值 


动物 中 RIL 的 生产 大 约 需 要 20 民 的 同胞 交配 才能 类 到 可 忆 币 用 的 纯 合 水 平 ， 由 此 可 能 
导 北 近 交 系 生 活力 降低 ， 保 祥 十 分 困难 。 首 先 应 用 于 RIL 作 图 的 小 限 ， 其 RIL 家 系 的 数量 一 
般 是 较 小 的 。 这 种 较 小 的 家 系 所 造成 的 问题 通常 可 以 利用 几 个 家 系 的 综合 资料 来 克服 。 与 
此 相反， 毅 等 柱 物 达 色 纯 合 所 需 的 世 忽 比 局 胞 交配 要 少 一 半 ， 但 对 于 有 此 物种 ， 如 姻 草 ， 
TH SNe, AAR RATER BEBE RILG RMSE. RRR RR 
fh, MAETRE, Am apELAETS EIOS 489 X d SE S 

选择 所 造成 的 偏 佑 ， 是 RIL 培 育 过 程 中 应 该 注意 的 田 一 个 问题 。C. W. Stuber 等 在 培 
育 主 米 RIL 的 过 程 中 ， 选 取 每 一 近 交 系 植株 第 一 果 策 上 的 种 子 进行 繁殖 。 但 B. Burr 等 发 现 
A Fc BATE A E RIL PHBA ACHE. EMER ASHE 
着 杂 合 基因 型 国定 为 某 种 亲本 等 位 基因 类 型 而 导致 后 续 羡 工 世 代 中 某 种 程度 的 下 传 漆 变 。 

RIL 是 连续 近 交 所 产生 的 。 根 据 物 种 的 繁殖 方式 的 不 同 以 及 连续 近 交 程序 上 的 差异 ， 
RIL 的 产生 可 分 为 几 种 不 同类 型 。 
1. £ F B 2 R 

HTE, JD Su BY F 3 UE SA Pe (full sib-mating). EIS Z AES 


TCIRIRS ABO. Hi T SEA tak TREK, RUE ERP ZH, SRK ETS 
一 95 + 


图 5.6  — € dg E RE 2 F) T 2 
HEERDPER GG 
(四 种 遗传 模型 局 图 5 本 


HART 


5.3.2  RILÉST !EXkfS 
代 近 奕 ， 产 生 纯 侣 的 近 变 系 ， 再 利 甫 近 交 杀 配 制 杂种 ， 在 杂种 后 代 中 进行 个 体 闻 的 交配 。 
这 种 交配 方式 持续 到 后 代为 纯 合 品系 时 为 止 。 

2. EX 

MPAER BMH, Esk ER 3E ERAS eK, P| EA Bei] F. 杂种， 
然后 进行 连续 自 交 。 根 据 对 杂种 后 代 的 处 理 方 式 的 不 同 ， 可 将 产生 性 世 的 方式 分 为 混合 种 
fHEAISSD#E. 

0) 撮合 种 植 法 (Bulk method) - 

从 了 az 代 开始 ， 将 杂种 后 代 混 合 种 档 ， 直 到 了 se 一 Fe 时 ， 再 将 各 单 株 的 后 代 种 成 株 茶 。 这 
种 方法 可 能 使 杂种 群体 经 受 较 强 的 自然 选择 ， 从 而 使 某 些 弱势 基因 型 被 淘 法 。 

(2) 一 粒 传 法 (Single seed descent method) 

FUA PHRASE Goulden} 19414p f£]. 这 种 方法 就 是 从 Faz 代 开始 ， 从 每 一 植株 
上 选取 一 粒 (或 少数 几 粒 ) 种 子 进 级 到 下 一 世代 ， 直 到了。 Fa 代 绝 大 部 分 单 株 基 因 纯 合 时 
为 二， 然后 收获 单 株 上 的 全 部 种 子 形成 8SD 株 系 , 组 成 RIL 群 休 。 


5.3.3 RILBAHE ES Bee S ER 
I EELE, HRAZDA, ERAERKRLAR P, COURIER EHE 
位 的 杂 合体 。 从 上 述 自 交 的 遗传 效应 分 析 中 ， 我 们 已 经 看 到 了 这 类 杂 合 体 在 群体 所 占 的 理 
论 比例 。 利 用 RIL 进行 遗传 图 溢 的 构建 ， 所 应 用 的 是 纯 合 的 RIL 电 系 。 与 内 经 历 -一 次 减 数 分 
掏 的 Fe 和 回 交 一 代 群 体 不 同 ，RIL 在 达到 纯 合 化 前 已 经 历 了 多 轮 的 减 数 分 裂 , 因而 连锁 基因 
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HAA BAM BBLS. IAEA Haldane 和 Waddington (1981) 在 近 闪 群体 的 研究 
PRRI. MPRA i, RIL BAP ARM AOR E — RRR 
产生 的 群体 的 两 傍 。 在 作 罗 的 初级 阶段 ， 这 种 扩张 性 重组 使 得 难以 检测 到 基因 之 间 的 连锁 。 
但 一 旦 建立 了 基本 的 迹 锁 关系 之 后 ， 这 种 扩张 性 重组 使 得 更 容易 检测 到 基因 座位 之 闻 的 不 
等 位 ， 测 且 可 以 更 精确 地 估计 图 荆 。 这 是 到 为 图 距 的 置信 区 闻 是 所 观测 的 重组 率 的 函 笋 ， 
即 随 着 所 经 历 的 碱 数 分 型 次数 的 增加 ， 就 可 以 有 更 多 的 机 会 检测 到 两 个 连锁 标记 之 闻 的 重 
组 (图 5.7)。 

HE 好 与 重组 率 了 之 间 的 关系 : 在 一 次 减 数 分 裂 的 群体 中 ， 童 组 率 r 与 图 距 RCD 
cM KOR) 是 直线 关系 (图 5.7 中 虚线 )。 对 于 自 交 产生 的 RIL， 当 图 距 很 小 时 ， 由 于 
Rerf2-2r),@ 工 接近 于 2 挟 【〈 图 中 实 线 )。 对 于 同胞 交配 产生 的 RIL， 达 到 纯 合 历 花 
而 间 更 长 ， 这 种 关系 的 偏离 就 更 厉害 ， 当 图 工 很 小 时 ，> 接近 于 4 豆 。 


图 5.7 RILAKPAB( RIS 


BAM(r) > F] ËJ 3: 38 50 


E H Fr (90 


5.3.4 APRIL ERE EIUS 
TUR RIL PE PK AG 2) FPF iS HR UE IT YE BE EB SRA] Haldane #f] Waddington 
0930) 的 公式 Æ- 1(2-27) 可 以 将 RIL 群 体 的 重组 率 转换 为 图 距 。 这 里 没有 与 一 次 减 数 
分 裂 过 程 中 双 交 换 事件 相对 应 的 作 图 函数 可 以 利用 。 在 R 开 群体 中 连锁 可 以 有 把 握 确 定 的 
PGP VERA, EARMA A EERE (Silver 1985) 。 基 凡 座 位 排序 的 原则 是 通 
AD TE E 25 E BM BJ Sp TO pis ie A ak AS EE f 8) 80 3 EBA E Jt 7] e 
， 由 于 机 会 的 原因 ， 可 能 将 非 连锁 的 直 西 座位 判定 为 连锁 。 这 种 虚假 的 连锁 可 以 通过 下 
列 方式 其 以 判别 。 一 是 与 一 个 已 定位 基因 表现 虚 候 连锁 的 标记 不 会 与 邮 一 连锁 群 上 的 其 它 
标记 表现 连锁 。 二 是 在 一 套 RIL 家 系 群 中 所 损 示 的 有 疑问 的 连锁 不 会 在 第 二 套 家 系 中 发 现 。 
小 岂 遗 传 学 家 讨论 了 利 几 小 群体 R 瑟 工作 时 不 能 检测 出 真实 连锁 以 及 判断 虚假 连锁 的 情形 。 
Silvert1985) 给 出 了 一 个 表格 ， 册 此 可 以 获得 辣 胞 交配 产生 的 ”RIL 中 图 距 居 计 值 的 95% 和 
9926 兽人 闹 限 。 将 这 些 旱 信和 限 与 同样 大 小 的 Fs 和 向 交 一 代 群 体 的 二 项 分 布 事 进 行 比 之 ， 发 现 
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当 重 组 率 较 低 时 ，RIL BRR SER 32 so Taylar(i978) 计算 表明 ， 当 «0.125M 时 ， 
同胞 交配 所 得 RIL AAEM EH AK, SRA aA A. RA Tayler 
ik FH, PATA AP RIL Æ E <0. 23M H E gE A Rc Bb d Pa o 

TE JU E. GE UB ARAA TA ESR RILE k. 35.35 THP 
Pije Burr} (1988) H Ë Y FIAT 32K T2382 X CM SRI CO159 X TX503 Er 32: BË BJ BS RIL PS [ct] 
RFLP A. FRR SA 334 TO EMRE, MEREM. Hop 2204 T292x 
CM37 和 CO156 x TX308 THFT SARAHA. MTR T BI RIL BARS BES 
Atti, FREES AUP REG ICR. APM SRT Al, fnixsodpE 
tee (ERA, (AMD REA RPA CREE ROR. RE 
APIO Ss, EEK PRATER FI PAH eA. BUE, EAS RILEKS 
X& 3 FI) PE] E GI fad 3p sm Re s Po 


* 5.8 x KY WAR a RIL A fe (Burr € 1988) 


亲本 组 会 RIL RK WRK HE 
T252:x CM 37 48 8 
CO159 X Tx303 4i 8 
CO159 X Tx308 160 5 
Mol? X B78 44 7 
PA326 X ND300 74 5 
CK52& A671 162 5 
CG18X A671 172 5 
CH593-9 X CH606-11 101 5 

5 


C0220 N28 173 


采用 次 个 或 多 个 RIL 群 体 比 一 个 群体 进行 作 图 更 为 有 益 。 这 是 因为 ; ( 山 在 有 些 情 况 下 ， 
在 一 个 RIL 家 茶 中 不 易 检 测 到 多 访 性 ， 而 在 另 一 些 家 系 中 则 较 容易 。{2) 在 一 个 RIL 家 系 中 
所 检测 到 的 微 强 连锁 的 证 捐 可 以 通过 检 和 测 其 它 的 RIL 家系 来 证 实 或 排除 。{3) 对 于 在 多 个 
RIL 家 系 均 存在 分 离 的 标记 ， 甚 重 给 资料 可 以 合并 起 来 当 作 一 个 大 家 系 处 理 。 因此 采用 多 
个 RIL 家 进行 作 图 是 有 益 无 害 的 。 


5.4 NILE 


利用 近况 方法 产生 的 近 等 基因 系 (Neur-isogenic lines, NIL) 症 一 系列 回 交 过 程 的 产 
物 。 在 这 里 我 们 先 讨论 回 交 的 遗传 效应 及 其 所 产 的 NIL, 然 后 介绍 产生 NIL 的 其 它 方法 。 


5.4.1  [n3E R 38 fe D pz 


回 交 (Backcross) 是 双亲 F, 或 杂种 的 其 它 后 代 与 亲本 之 一 杂交 的 方式 。 在 育种 中 ， 当 
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ERR mpr AiR EAR, AARAA ERA R ERMA ERRE 
到 优良 品种 中 去 。 用 于 多 次 回 交 的 亲本 称 为 轮回 亲本 (Recurrent Parent), 记 为 RP， 因 为 
它 是 有 利 性 状 ( 目 标 性 状 ) 的 接受 者 ， 所 以 又 称 为 受 体 亲 本 。 只 在 第 一 次 杂交 时 应 用 的 亲本 
称 为 非 轮 回 亲 本 ， 由 于 它 是 目标 性 状 的 提供 者 ， 故 又 称 为 供 体 亲 本 (Donor Parent), 记 为 
DP。 

回 交 的 结果 ， 将 不 断 提 高 回 交 后 代 中 轮回 亲本 的 基因 血统 ， 而 不 断 减少 供 体 亲本 的 基 
因 血 统 。 在 一 对 基因 控制 目标 性 状 的 情况 下 ,在 回 交 第 上代 非 轮回 亲本 的 基因 在 后 代 中 所 占 
比例 为 (1/2)*， 而 轮回 亲本 所 占 比例 为 1-(1/2)* (图 5.8) 。 


图 5.8 回 交 的 遗传 效应 非 轮回 亲本 轮回 亲本 


示意 图 O: 


在 基因 不 存在 连锁 的 情况 下 ， 如 果 双 亲 间 有 上 对 基因 的 差异 , 则 回 交 t 次 后 ， 轮 回 亲 

本 基因 的 纯 合 体 比例 为 : 
[1- (1/2) *]* 

即 如 果 回 交 5 次 (t=5)， 当 k=10 时 ， 其 纯 合体 所 占 比例 为 72.8% 。 与 自 交 情况 下 不 
同 的 是 ， 回 交 的 结果 使 其 后 向 代 轮 回 亲 本 方向 纯 合 ， 而 自 交 时 ， 纯 合体 包括 了 两 种 亲本 类 
型 及 重组 类 型 。 

当 供 体 亲本 的 目标 性 状 基因 与 其 附近 的 基因 存在 连锁 时 ， 则 轮回 亲本 置换 供 体 亲 本 基 
因 的 进程 将 要 减 级 。 其 减缓 程度 依 连锁 的 紧密 程度 而 异 。 在 不 加 选择 的 情况 下 ， 轮 回 亲本 
的 等 位 基因 置换 供 体 亲本 的 不 良 基因 获得 重组 型 的 机 率 为 1-(1-r)*。 故 回 交 次 数 越 多， 
重组 机 率 就 越 高 。 

当 目 标 性 状 的 基因 为 显 性 时 ， 在 回 交 过 程 中 只 有 那些 目标 等 位 基因 仍 处 于 分 离 状态 、 
在 表 型 上 与 轮回 亲本 最 为 相似 的 个 体 ， 才 被 选择 用 于 与 轮回 亲本 进行 回 交 ， 其 回 交 过 程 一 
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HHA up BERSUGRIEBUE E B: SF BOGRGEDDSAXRO KH RS, SRP SH 
FARE. Peg 2 4) Be C E BSE-IKBIS Sl AGEAGX(Backoross inbred line, 
BIL). BIL X #r29 RP FHE 5 3E (SLE e 

MBAS AM H ERYEXRCEERSEER, WHERE, EAM H 2 ES Rhos. 
EE [e Ss — PER SB, REE FL AES. HAR SAA RMR, AG 
SE REKLAMA BS, VV Bl zz PEA ee Keay eRe 
Al, RENT TEV AR PAR ae otk IRURE JE aE; TY SAMO, BOA ete 
HM 

TR 28 [125 Je HRs EGRE À: [EL IRL IE - 0/2) * P5, TREE IEEE RS B, (BIL) 
HIB BRUT DPA, dese LEAT ICR SE. IH H MA EB BIL AEDE 
3 HR S10 48 CC ES OR) GT mM. At, HM AREER R.4-3£ R 
产 位 上 音 有 DP 的 等 位 基因 ， 这 就 是 将 了 世 称 为 NiL 的 原因 。 


5.4.2 NIL EE SE BK 

让 于 荧 儿 连锁 的 结果 ， 在 回 交 民 入 目标 性 状 基因 的 同时 ， 与 目标 基因 连锁 的 绿色 体 片 
BREZA IZR H. ARRE EE RH (Linkagedrag) 。 NIL 作 图 技术 的 基本 
思路 是 鉴别 位 于 导入 的 目标 基因 附近 连锁 区 块 内 的 分 子 标记 借助 于 分 子 标 记 定 位 自 标 基 
困 。 通 过 确定 有 P、 不 同 NIED 衍 生物 及 相应 DP 三 者 的 标记 基因 型 可 以 分 析 分 子 标 记 和 目标 基 
因 之 间 的 连锁 。 当 NIL 与 DP 具有 相同 的 标记 基因 型 ， 从 与 RP 的 标记 基 周 型 不 间 时 ， BAIR 
T 3E 81M PT BE LET CE 6.9) o 

NI 和 作 图 技术 的 成 功 应 用 在 于 ;: BS Ey A EE 8 DP 染色 体 区 域 ,RP 和 DP 之 


DP NIL RP DP NIL RP 


图 5.9 以 NI 及 其 PP 和 RP 为 料 料 通过 分 子 标 记 定 位 目标 性 状 基因 
A: 近 等 基 固 系 的 带 与 供 体 亲 本 相同 ， 可 能 连锁 
B: 近 等 基因 系 的 带 与 轮 射 亲本 相间 ， 不 连锁 
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闻 存 在 分 卫 标 党 的 等 位 东风 差异 。 有 显然， 检测 到 这 种 标记 的 机 会 取 淡 于 被 导入 的 染色 体 片 
段 的 长 疼 ， 并 有 旦 这 种 向 会 将 随 培育 NIL 中 疝 交 次 数 的 增加 而 降低 。 而 且 ， 这 种 机 会 还 取决 
于 RP 和 DP 基因 组 之 闻 分 了 多 样 性 的 程度 。 当 RP 和 DP 分 别 属于 裁 增 种 和 和 野生 种 时 ， 更 有 
可 能 发 瑰 多 态 性 的 分 子 标记 。 男 一 方面 RP 和 和 DP HRARAREY, REAM Tid 
就 趣 少 。 

利用 分 子 标记 ， 通 过 第 和 渤 太 量 控 对 和 和 洒 用 多 种 限制 性 栈 ， 可 以 提高 与 目标 基因 连锁 的 
染色 体 片 段 内 分 子 多 态 性 的 检测 机 会 。 在 NIL 与 RP 同 源 的 DNA 区 域 ， 杂 交 探 针 将 显示 同 
样 的 带 型 。 租 反 ， 在 导入 片段 内 的 基因 组 区 域 ， 与 某 种 特定 限制 性 散 相 结合 的 杂交 探 轩 将 
在 RP 和 NIL Z BRUNER. WP SRR, 以 5 到 10 个 克 妖 为 一 组 进行 同步 检测 有 
利于 分 析 大 草 的 探 针 (Young $1987). Alt, Southern 杂交 的 次 数 可 以 大 大 减少 。 这 些 
操 针 了 可 以 县 随机 基因 组 克隆 ， 最 好 是 单 拷贝 顺序 ， 但 没有 必要 是 过 去 已 经 定位 的 。 

将 此 方法 应 用 于 大 量 的 允 工 时， 这 种 近 等 基因 系 作 图 技术 在 检测 经 肉 标 记 与 分 子 标记 
之 闻 的 连锁 将 是 非常 有 效 的 。 


5.4.3 — NIL ERE RU EE YE je] RZ 

NIL fE Fd RAH —r- BT BE BS SC gh dé RP STET GEHE: BRB E 
AER, MANTRATETHEABRATE DP 来 源 的 DNA 序列 也有 差异 。 这 是 因为 对 于 有 
ERU D SIRAC 上， 不 与 导入 基因 相连 和 锁 基因 座位 上 了 DEP 等 位 基因 的 询 涩 率 为 人 (113)*。 星 然 ， 
这 些 DP DNA FPP SERA ERE IC, FRR LAS RRR OSI. 
Muehlbauer2$ (1988) HHH BRA, ARUN S 4 20 3 3 5 1k, BAK 50M 的 物种 
(cB, HAARKAPPER Ti. A4 AH ESKER RU NIL B S ix 
4 个 襄 希 标记 中 ， 预 期 将 有 1 一 2 个 不 与 目标 基因 相连 簿 。 这 一 结果 是 在 雇 下 仍 定 下 获得 的 : 
在 回 奖 过程 中 ， 不 对 RP 表 型 进行 选择 , 即 随机 选择 蕉 转 称 的 标记 基因 座位 处 于 杂 合 的 子 作 
与 RP 回 交 。 但 在 实际 育种 计划 中 , 育种 家 总 是 挑选 与 RP 具有 最 大 相似 性 的 叶 入 标记 的 杂 
合体 进行 回 交 。 对 此 ， 我 们 将 对 这 两 种 情形 分 别 加 以 讨论 。 

i X6 RP # U RADERA 

假定 某 植物 有 oe, BRE L BE (M), Bat tke A Eu [k iF PB 
的 经 典 标记 (目标 基因 }) 从 DP 转移 到 RP 中 。 假 定 100 个 标记 在 DP 和 RP ATES, RU 
们 在 各 染 鱼 伍 上 随机 分 布 。 则 在 回 交 上 后代 中 标记 染色 体 {被 转移 的 经 典 标记 所 在 的 染色 体 ) 
EKA UR Br S HGB] Ue N: 

U waved (1-672); b] L 


RBA 
Vise (2/7) ([27 (55 132)e ^-^] b? - £1) by) -er 
2025 Bb GLK (zn =20}， 每 条 长 50cM (L-0.5), PZS WK (t=5), b-fs1-6, WEZ 
Fete in Brie XS GbR LS DRE Bit 605 DE Br s Ee | 0s : 
U z==0.5179 -0.2498-51.79 9j + 24.98 94 
即 可 以 预期 标记 所 在 染色 体 的 51.?9 中 是 来 源 于 殿 体 亲 本 的 。 对 于 -- 个 号 eM B Sea pk, yk 
个 比例 可 转换 为 薄 传 图 谱 长 谋 为 0.5199X50cM- 25.90 -12.49cM 。 
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y az fed dERRIOZA DK EGER 3E E Hu DR EE Un 为 
U s= (1/2) °=0.015625=1.56% 
其 方差 为 
V sie 0/2) (2I L) [0 b) (Ie PP-/9) ]-[(1/2) ^]? 
TH 34 7r 38: (5 Ee] HE c RE 3g 0.015625 X 806 M -0.78 + 4.430 M 。 
Phe. SETA, PAAR ATOR RK e BR Sus JK BS Hop U >, 为 
Omen | L- U mitin- L-U..)/(nL) 
其 相应 的 方差 为 
Fren KEJ Varn) ta (LO) CV $2 ]/DL(n5)2] 
因而 
U === (0.6179X 50 + (20-1) X 50 0.015625) /(20 X 50) 
= 0.04074:£ 0.1028 
HHS Te A RE 0.04070X20X50 = 40.74 € 1.06cM 。 3X 40.74cM BB DP 基因 组 中 ， 
A 25.90M (456496). 位 于 FAR ic Bt E Py ts IK E89 Se EET, 而 40.74-25.90 -14.84 
cM (36%) FIERAR CIERRA kE. AUK, EBC AENIL 中 ，100 个 随机 选择 
的 称 记 中 大 的 含有 100X0.04074=4.074 BRAS DP 的 标记 等 位 基因 。 
这 4 个 标记 中 约 有 4.094X25.90 40.74-2.592 即 2 个 或 3 个 位 于 导入 标记 所 在 的 连锁 区 
BA, ARH 4.074-2.59—1.484 个 由 位 于 非 学 入 标记 所 在 的 滩 色 体 上 而 表现 为 假 阴性 。 
在 理论 上 ，100 个 随机 选择 的 分 子 标记 座位 中 ,将 有 5 沾 基 因 座 位 处 于 构成 总 基因 组 一 
十 分 之 一 的 任何 特定 染色 体 上 。 很 显然 ， 与 采用 随机 挑选 分 子 标记 进行 分 析 的 其 它 方 蔽 相 
比 ，MNIE 作 图 技术 所 希 分 析 的 分 了 标记 数 大 大 降低 。 对 于 具有 20 条 更 色 体 的 物种 , BC。( 或 
更 高 ) 世代 亡 衡 生 的 IE 中 所 事 留 的 标记 有 一 半 或 更 大 部 分 将 与 导入 标记 相连 锁 ( 才 5.4) 。 
AA GO M) 的 基因 组 ， 由 数目 更 多 或 更 少 的 缆 色 体 组 成 时 ， Hf Be NIL 中 的 连锁 和 
非 连 锁 DP 基因 组 所 占 的 比例 也 会 发 生变 化 。 总 染色 体 越 少 , 标记 红 色 体 在 总 基因 组 中 所 占 
比例 就 越 大 ， 因 此 连锁 与 非 连锁 PP 基因 组 之 比 (或 连锁 与 非 连 锁 DP 基 因 座 位 之 比 ) 就 越 高 
{ 表 5.4)。 
发 生 “ 假 虽 性 ”标记 的 概率 随 着 回 交 次 数 的 增加 而 减少 ， 因 为 NIL 中 导入 标记 所 在 
的 染色 体 片 段 长 度 的 降低 速度 优 于 与 导入 的 标记 基因 不 连锁 的 DP 基因 组 。 提 高 该 方法 效率 
的 男 一 手段 是 比较 从 同一 对 RP 和 DP 独立 产生 的 两 个 或 多 个 NIL。 由 于 在 每 .NIL 获得 同一 
“ 假 昌 性 ”标记 的 机 会 是 相互 独立 的 ， 很 阳 人 竹 出 现 的 概率 对 十 两 个 NIL 时 为 记 z， 而 末 是 一 
个 NIL 时 的 p Te 
由 于 只 需要 分 析 人 少数 的 基因 型 (RP，NIL) ，NIL 作 图 技术 为 将 - "天 三 随机 选择 的 标记 前 
减 到 只 水 及 少数 几 个 标记 (其 中 一 些 与 NIL 中 的 导入 基因 紧密 连锁 ) 提供 了 适当 的 方法 。 对 
于 这 少数 几 个 标记 ， 必须 利用 分 离 群体 和 传统 的 分 离 分 析 来 证 实 是 否 存在 真实 的 连锁 ， 并 
获得 有 美 基 鸯 排列 顺序 各 相间 图 距 的 信息 。 因 此 ， NIL 作 图 技术 是 对 将 单个 目标 基因 与 分 
子 标记 结合 为 同一 遗传 图 谱 的 方法 的 补充 而 不 是 替代 。 
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Nt 


fk CT) Br D He Pt RR EE 


fk K Xt (eM) ] 
$ 数 Fie ss £ 
b n L U xxn LU. 
b 1 10.00 0.04000 0 40000 
5 2 5.00 0.05000 0.40000 
5 4 2.60 0.15969 0.299523 
5 8 1.25 0.30594 0.38243 
5 10 1.00 0.286717 0.26717 
5 20 0.50 0.57080 0.28540 
5 40 0.25 0.74358 0.18590 
B i 10.00 0.03333 0.33333 
B 2 5.00 0.06667 0.33388 
B 4 2.50 0.18326 0.33315 
B 8 1.35 0.26040 0.82549 
B5 10 1.00 ` 0.31874 0.31674 
6 29 0.50 0.51791 0.25595 
6 40 0.25 0.70351 0.17588 
T i 10.00 0.02857 0.28571 
7 2 5.00 0.05174 0.28571 
7 4 2.50 0.11427 0.28567 
T 8 1.25 0.22569 0.28212 
T 10 1.00 0.27709 0.27709 
T 20 0.50 0.47213 0.23506 
7 0.60644 0.16661 


5.4 — PIR PER NIL m RE RRR RHI REAM). ARIA ERIN) 及 全 部 染色 
[ b= E] 2 K St +1; n = RAK, LaBHRHKE 


AF SR IC efe £P EG D 

U xs L Us. ttn-l}y Une U re n L Cre 

_ _ - 0.904000 0.40000 
0.03125 0.15625 0.15625 0.05562 0.55625 
0.03125 0.07813 0.234838 0.065336 0.63360 
0.03125 0.03096 0.27344 0.08559 6.65586 
0.03125 0.03125 0.28125 0.06484 0.64642 
0.03125 0.01563 0.29688 6.05828 0.58277 
0.03125 0.00781 0.30469 0.04906 . 0.40058 

- - - 0.03333 0.33333 
0.01563 0.07813 0.07813 6.04115 0.41145 
0.01563 0,029086 0.114719 0.04503 0.45034 
0.01563 0.01953 0.13672 0.04622 0.46221 
0.01563 0.01563 0.14063 0.04574 0.45736 
0.01563 0.00781 0.14844 0.04074 6.40739 
0.01563 0.00391 0.15234 0.03282 0.32822 

- - - 0.02857 0.28571 
0.00781 0.03908 0.03906 0.03248 0.32478 
0.00781 0.01954 9.05859 0.03443 0.34426 
0.00781 0.00977 0.06836 0.03505 0.35048 
0.00781 0.00781 0.07031 0.03474 0.34740 
0.00781 0.00391 0.07422 0.03103 0.31028 
0.00781 0.00195 0.07617 0.02428 0.24478 


2. RO RP # E 33% 2 6 B) 28 S N 
kA 382: 5 B TE R SARA MH ARAM BARI, GPM BERR ae 
SPAR iu BE Fe EET F] S p; Wie PGE FESR, TR RES eH [n] 3z 


后 代 ， 总 是 挑选 与 轮回 亲本 最 为 相似 的 标记 杂 合体 进行 回 交 。 
条 件 下 才 是 有 效 的 ，(1) RP 和 DP 在 较 多 的 经 典 标 记 座 位 上 而 不 是 只 在 被 转移 的 基因 座位 上 上 
存在 等 位 基因 的 差异 ; (2) 这 些 有 差异 的 等 位 基因 控制 着 回 交 子 代 的 表 型 差异 ( 即 具 有 较 高 
的 遗传 率 )}; (3) 每 一 加 交 子 代 产 生 了 足够 数量 的 个 体 ， 从 而 为 不 同 表 型 差异 的 个 体 提供 
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这 种 选择 回 交 民有 在 下 列 


了 相当 的 机 会 。 如 果 上 述 三 个 条 件 得 到 满足， 至 人 少 基 部 分 得 到 洲 足 ， 则 RP 表 型 选择 未 仅 
可 以 直接 提高 被 选择 的 标记 座位 上 轮回 亲本 等 位 基 国 的 阿 复 率 ， 而 且 还 可 以 提高 与 选择 基 
EE] Hi fir dti PE BL RP Xe tS K Hr Et BJ E 3: s= , 

RP RABE MEAT RARAA TERE. 每 一 轮回 交 中 DP 基 因 组 被 独 竹 的 程度 
to, FARRAR ER Aa Ph DPA Pol. AF DPA BARK 
BEBE t AC RIA AG PA, RP DERRY Be RK, 
1 HE BR G RL, PEE 8 BH W BAER o 

BE RP AS yk pk EE SP tH CE AS 12528 g 80 BE kk zy RE, Ek ee 2828 BË 
E A FE ey RP 2230 Z6 PER DV 89 — I SR CAR PP), RI Pee NILA EAS DPX 
RPAH. MARR) RSME RP ERA WRAL riche Le im 
果 是 ， 它 们 相对 于 被 导入 的 标记 产 位 的 连锁 距离 是 密 少 。 显然 要 了 解 所 有 这 些 是 困难 的 。 
但 是 我 们 可 以 用 两 个 假设 例子 来 说 明 RP 玫 型 选择 对 DP 基 因 组 带 留 于 标记 染色 体 和 非 标记 染 
t PERO Ro s 

dn Bof n] DUE PF 82 3618 PEDE BIETS SEE TER ARR N eo Hee (X F, MET RP S 
择 将 使 染色 侍 上 DBP 基因 组 所 占 的 比重 大 大 低 于 表 5.4 所 列 的 数据 。 这 一 点 可 以 通过 表 5.5 的 
数据 来 说 明 ， 家 中 假定 遗传 率 为 1900% 的 可 选择 基因 座位 处 于 19 条 非 标记 染色 体 的 中 部 ， 
并 且 在 第 一 次 回 安 中 在 所 有 19 个 基因 座位 上 成 功 地 完成 了 RP 等 位 蔡 因 的 名 复 。 和 根据 这 些 假 
定 ，BCs 衍生 的 NIL 中 非 标记 染色 体 中 江 留 的 DP 基因 组 的 量 从 14.84cM 减少 到 3.76cM (E 
5.5). 

ALK, MOF P ER RICE TIRE, WAR RP EDS 5 nich 


R55 BOs EH NIL t 3E EL HE Ë SRI] 4E IE SP f 4k PR EM LAR El Es 
(£= EK W $t; b=2+1; PHBH no-20; £ £ WE k O.BGM) 


T fE RPM dg RP = # 3 3 

Ł b 一 一 一 一 一 —  JIqrn TV 一 - 

U x= L Urne 19 LOU: U x. LU we 19 L Urm» 
0 1 0.50000 0.25000 4.75000 0.56000 0.25000 4.75000 
i 2 0.25000 0.12500 2.31500 0.06333 0.03166 0.60159 
2 3 0.12500 0.06250 1.18750 0.03166 0.01583 0.30079 
8 4 0.06250 0.03125 0.59375 0.01583 0.00792 0.15046 
4 5 0.03125 0.01563 0.29685 0.00792 0.00396 0.07520 
5 6 0.01553 0.00781 0.14844 0.00396 0.00188 0.03760 
6 7 0.00781 0.00381 0.07422 0.00198 0.00099 0.01880 
7 8 0.008391 0.00195 0.03711 0.00099 0.00049 0.00940 
8 8 0.00185 0.00098 0.01855 | 0.00049 0.00025 0.00470 
9 19 0.00093 0.00049 0.00028 0.00025 0.00012 0.00235 


一 oo 
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选择 ， 结 合 对 导入 TDP 标记 的 选择 ,必然 导致 这 两 个 基因 座位 重组 事件 的 发 生 。 假 定 两 个 基 
因 座 位 的 时 传 率 方 100 兴 ， 则 项 期 重组 事件 将 发 生 在 这 两 个 基因 座位 之 间 。 例 如 ， 当 两 个 
基因 座位 的 连锁 距离 为 10cM 时 , 则 平均 而 言 ,重组 事件 将 发 生 在 与 两 个 基因 座位 等 距离 的 
cM ho EÈ E, 这 将 把 DP 染色 体 片 段 在 导入 标记 附近 的 滞留 限 制 在 5cM 的 范围 内 , 而 不 是 
在 不 加 RP 选择 时 所 预期 的 12,.95cM ( 即 25.90cM 的 一 半 }。 显 然 , 对 于 标记 和 非 标记 染色 体 ， 
成 功 的 RP 表 型 选择 可 以 将 DP 基因 组 的 涝 留 量 减少 到 老 5.4 所 列 的 值 以 下 。 但 是 , 这 种 选 
择 对 非 标 记 染 色 体 的 效应 要 更 大 一 些 。 可 以 预期 ,位 于 标记 染色 体 上 的 可 选择 基因 座位 所 
占 的 比例 将 是 标记 和 非 标记 染色 体 长 度 之 比 〈 即 在 20 个 染色 体 的 物种 中 可 选择 基因 座位 的 
BHRR. 其 次 ， 对 于 导入 的 DP 标记 的 选择 是 100% 有 效 的 , 而 RP 表 型 选择 涉及 到 侦 伟 
率 较 低 的 数量 性 状 。 事实 上 ， 有 效 选择 强度 上 的 这 种 差异 将 使 重组 事件 (如 困 完 全 发 生 的 
He) dd PE DUES Bs ñij rh ae (BEA FAMAE). MH BS, RP 表 独 选择 在 很 多 情 
襄 下 将 不 至 于 降低 或 许 会 提高 NIL 作 图 的 效率 。 

前 述 计 算 表明 ， 如 果 在 假设 的 物种 中 ， 由 BCs 所 衍生 的 IL 在 100 个 随机 选择 的 分 子 标 
记 座 位 上 存在 RP/DP 等 位 基因 的 差异 , 则 可 以 预期 在 其 中 96 个 基因 座位 上 , RP/NIL 的 等 位 
基因 龙 相 同 的 ， 而 NILJDP 是 不 疝 的 。 而 在 另外 四 个 基因 座位 上 的 情形 与 之 相反 。 由 此 可 
以 推断 ，96 个 基因 座位 可 能 与 NI 中 被 导入 的 经 典 标记 座位 是 独立 的 , 而 另外 四 不 刚 与 之 
连锁 。 

由 于 辐 交 的 随机 性 ， 可 能 有 些 本 来 与 导入 标记 连锁 的 分 子 标记 等 位 基因 被 淘汰 了 ， 而 
本 来 与 之 独立 的 分 于 标记 却 被 滞留 下 来 。 在 NIL 作 图 中 肖 现 这 类 错误 的 概率 可 和 必 如 下 评 甸 。 
如 果 在 BCs 的 自 交 一 代 所 衍生 的 NIL PRERE DPA TIR, 则 该 标记 可 能 不 存在 于 
标记 滩 色 体 上 。 这 一 假定 为 错误 的 概率 (p 是 预期 在 标记 巢 色 体 上 将 要 回复 的 RP 基 因 组 与 
FERGE PREES RPAH iR), 即 

p = 100 [ LH- Um i) (nL) G- Ux] 
对 于 所 假设 的 物种 ， = 100(24.10/959.20) = 2.596. dn XP X — EIS AG. 
AA DIRATE BS NIL BL ABA, RTE bP RE ER EE p? - 0.062536. 

名 一 方面 ， 如 果 在 NI 中 观测 到 了 特定 PP 分 子 标记 的 存在 , 则 该 标记 可 能 位 于 标记 染 
EM E. 这 种 假定 发 生 错误 的 概率 (p 是 预期 在 非 标记 染色 体 上 将 要 灌 留 的 DP 基因 组 与 所 
有 染色 体 上 将 要 诺 留 的 DP 基因 组 之 比 的 葡 数 ), Bn 

p = 100 [ (n-1)L(UxsL)]Ə KaL E 4] 
对 于 所 假设 的 物种 ，p = 100 (14.84)/40.74 = 86.496. 3k ERE [s zs OR PH on 
m UFU ER E Bera Lo m BH SERE GE 5.4). In RUBIA Xh Ur FE 4E By NIL d 3842 8k A BJ AS 
PRC EA, RBG AE Ay p ?= 13.3%, RL NIL PERE ACA HR 
高 。 


5.4.4 应 用 
有 几 篇 研究 报告 已 成 功 地 应 用 了 NIL 作 图 技术 (Young 等 1988, Gupta 等 1989)。 Young 
等 在 一 阁 中 鉴别 了 与 控制 烟草 花 叶 病 毒 抗 性 的 基因 相距 不 到 0.5cM 的 分 子 标记 。 这 -实验 
缚 果 表 表 NIL 作 图 技术 对 于 和 导 找 与 目标 基因 紧密 连锁 的 分 子 棕 记 是 十 分 有 浆 的 。 RARE 
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连锁 的 标记 适合 天 标记 辅助 的 竹 状 选择 ， 而 且 对 于 染色 体 步 行 友 了 上 隆 目的 基因 也 是 绝对 必需 
的 。 

番 荔 抗 烟草 花 叶 病毒 的 基因 Jo-2 ， 通 过 连续 回 变 的 方 技 转移 到 了 不 同 的 栽培 品种 中 ， 
从而 得 到 了 一 系列 轮回 亲本 不 同 的 NIL。 以 这 些 NIL 为 材料 ，Youang 和 Tanksley (1986) 研究 
了 Tm-2 其 倒 导 入 片段 的 大 小 。 发 现 不 同 NIL 材料 中 ， 导 入 片段 的 长 度 从 最 短 的 4cM 到 
最 长 的 5leM ( 包 会 了 第 九 梁 色 体 的 整个 短 辟 )。 结 黑 表 明 ， 由 十 在 同 交 过 程 中 很 少 对 抗 性 
基因 附近 区 域 的 理想 重组 体 进行 选择 ， 上 导致 回 交 育 神 方法 不 能 有 效 地 减少 抗 性 基因 附近 的 
连锁 片段 的 大 小 。 他 们 建设 通过 检测 目标 基因 当 其 附近 分 子 标记 的 重组 来 快速 有 效 地 减少 
SPA KERR RA OTR, TPR SA RSA EE 
“F100 (RACH SAR E — E s < 

Young fi] Tanksley (1989b) i548 7 Hanson(1959) FA Stam Al Zeven (1981) MRIS, Hot T 
Ase PERE F, MARE PH BRAHMI RATER DNA F RMA. Zi 
明 ， 对 于 10 条 染色 体 ， 每 条 长 190cM 的 基因 组 ， 在 前 4 次 回 变 中 ， 来 自 供 体 亲本 的 非 连 领 
DNA 的 比例 商 于 其 余 的 连锁 DNA 的 比例 。 但 4 次 回 变 后 ， 由 于 连 筑 累 费 所 带 来 的 供 体 亲 本 
DNA 的 比例 大 大 超过 来 自 非 连锁 区 域 的 。 在 第 10 次 回 交 世代 中 ， 连 锁 的 供 体 DNA 预期 将 
超过 非 连 锁 的 供 栖 DNA 50%. RRM TEAR x: ASE A FF MEM. 

Paran% (1991) NILA T- 3231 SR ERARA PEBE A] Do Ais HH RFLP E RAPD ER 
ide RATAN Dol 和 Dm3 上 有 差异 ,一 对 在 Doli Až NIL AMA, Hp 500 
个 cDNA #1212 (REM REG Slee NIL 进行 多 态 性 检测 。 结 果 发 现 4 个 RFLPF、4 个 RAPD 
标记 与 Dol 和 De K WEBA RAPD Dml 连锁 。 即 有 1 上 的 DNA 克 隆 , 不 到 
1% PF) PCR. # 28 P^ Ej dE BE IS) Dm RAST] NIL 则 是 密 态 性 的 。 这 低 于 3 站 的 最 大 征 
期 值 。 该 最 大 预期 值 是 在 以 下 假定 下 计算 的 : 

(1) 在 导入 区 域 NIL 之 间 存 在 100% MAE 

(2) [B SH] lE SG IB] 38 3k 3k SEE 

(3) Pri 0846 O te PT EDD b EB d 
PRS Rk ESHER I ERI SPER LAE 

TL FB [8] — Bete AR SR —— DA E898 NIL, BR et 36 v E QU DS dy RIP MLS, 
Hi hite SEX Fr Ec PMR 3 2 ERU ERES dE NIL [Bde ER E SUE (RD S FPR BU RC, 
ep BARRA HE © jx hik BAPE BS PAE E ea T dEXkSUBL UE UK Hr BRE Bl SS jd EL Sp A 
结果 。 TRE tA H Et RJ A Sh pi E| ae BR (6 BF op i 9 OK HAS (Tanksley 等 
1989}, 

Martin 等 (1991) 采用 RAPD 方法 与 NIL RHAG, REET SEA 
基因 Peo 相连 锁 的 DNA 序列。 利用 144 个 随机 引物 对 第 5 染色 体 上 Pio 基 轩 有 差异 的 一 
NIL GET GE, TOU HRYCUEHTTET —T NIL PTET NILE. MAPA HP 
作 进 -一 步 分 析 ， 有 3 个 被 分 离 分 析 证 实 与 Pto 基因 连锁 { 图 5.10) 。 

在 NIL 中 目标 基因 特定 区 域内 获得 一 个 有 差异 的 标记 的 概率 不 仅 取决 于 RAPD 分 析 中 所 
用 引物 的 数 自 ,还 取决 于 以 图 虹 单 位 表示 的 基因 组 的 大 小 以 及 目标 基因 上 明 近 NIL 之 间 DNA 
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H5.30 Be RFRA RFLP Bit 
CR Pto H Vi E X X gui) 


利用 IE 技术 发 现 了 ?7 个 PCOR PE ERER, 
其 中 3 个 {转换 次 EFLP 标 记 R1i09、Ri20 利 TQ96} 
该 分 离 分 析 证 实 与 Pto 连锁 。 阴 影 久 域 为 来 
BRA 3 £5 D Pr Br, ZERE AE 
本 的 染色 体 ， 与 TG86 相 人 删 连 的 RFLP 标记 的 分 
析 提 供 了 有 关 Fio 基因 附近 导 和 片 民 大 小 的 
信息 


序列 多 样 性 的 程度 。 如 果 NI 间 序列 非常 相间， 则 一 个 引 久 是 不 炎 可 能 检测 到 PCR SAH 
的 ， 部 使 引物 扩 增 发 生 在 民 标 基 固 附近 也 是 如 此 。 图 5.11 中 假定 NIL 中 目标 基因 附近 的 扩 
7810026 产生 可 检测 的 PCR 穿 态 性 ， 特 定数 目的 引物 可 能 获得 的 期 望 图 距 及 95 内 的 置信 图 
距 将 随 可 检测 多 态 性 比例 的 减少 而 成 比例 增加 。 基 因 组 大 小 的 增 吉 也 胖 导致 诉 佑 计 的 图 臣 
BREE A FHE 


65.11 H 32 E SPCR 标记 之 


E E XO BB a RAP D 2 c] 

3 Ë BEBE SD Sk P >x = ie 

= 

zz 

S; £8 "y FA RE UP EE =e / (20 x13], el 

$0 +H g Wy HE E HL o CI AH 15000M), id 

n= 引物 数 ，z 为 每 个 引物 的 平均 POR p= ue 

fy We (KB 4), 8536032429 FH IgE ip 
(BAR) =(e/2)(1-0.057/==), H qo zio 36 db so 


5.4.5 产生 NIL 的 其 它 方 法 
除了 可 通过 连续 闽 交 获得 NILSb, gp elites Sx TE NU. FEW i dk 31] Pi 
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TUH. BUERTESR BU RAS ACRE RRR LEE RRA, ASP AERA 
它 性 状 进 行 选择 ， 并 注意 在 选择 过 程 中 始终 使 月 标 性 状 处 于 杂 合 状态 。 当 自 交 到 较 高 世代 
后 ， 对 目标 性 状 处 于 杂 合 状态 的 个 体 再 进行 -一 次 自净 ， 由 此 分 离 出 目标 人 性状 纯 合 的 和 对 应 
的 不 带 有 目标 性 状 的 两 类 个 体 (组 成 NIL). 

通过 突变 或 人 工 诱 变 的 途径 可 能 获得 与 原始 亲本 只 在 突变 性 状 上 存在 差异 的 一 系列 突 
变 曲 条 ， 突 变 品 系 与 对 应 的 原始 品系 就 构成 了 … 对 NIL。 凡 是 可 产生 单 基 因 突 变 或 单一 性 
状 的 多 基因 突变 的 方法 ， 都 可 以 用 来 获得 NIL。 不 过 ， 这 类 方法 一 般 难 以 根据 需要 定向 
地 产生 具有 只 标 性 状 差异 的 成 对 NIL。 为 了 今后 研究 的 需要 , 在 诱 变 看 种 和 组 织 塔 养 等 工 
作 中 应 注重 突变 体 的 分 析 和 保存 。 


5.5 刀 类 群体 的 连锁 作 图 及 其 效率 


分 子 标记 在 育种 中 的 应 用 大 多 需要 对 标记 和 和 白 标 基因 座位 进行 精细 的 连锁 作 图 。 对 于 
SEHK, HECHT ABABA RAS, ARE) s papaq 
FRU AGETUR B ERRE. XUT BRE, H] DL FE EH (Helentjaris % 1986a) , 
EROR RR JUS (Weber Hl Helentjaris 1989) 来 简化 遗传 作 图 。 这 些 方 法 十 要 用 
于 证 实 分 离 分 析 的 结果 ， 将 连锁 群 与 染色 体 或 染色 休 驻 挂名 以 及 把 分 子 图 凌 与 千 细 胞 举 、 
形 访 学 和 同 工 酶 资料 构建 的 经 典 遗 传 图 谱 更 密切 地 联系 起 来 。 

植物 中 以 分 子 标记 建立 的 收 传 图 谱 通 常 是 用 两 个 纯 合 亲本 闻 F, 所 产生 的 分离 群体 进行 
的 。 在 大 多 数 情 况 下 ， 采 用 的 是 Fs 或 一 次 向 交 的 后 代 ， 以 单 桥 作 为 分 离 的 单位 。 此 外 , 在 
玉米 中 采用 -一 粒 传 产生 的 随机 近 交 系 RIL 书 构建 了 了 RFLP 连锁 入 (Burr 等 1988). WAAN 
水 稻 中 邓 用 双 单 倍 体 方 法 产生 的 随机 近 交 系 为 作 图 群体 构建 了 分 子 连 锁 图 谱 (Heun 等 1991 
Th Zhu 51993) 。 

表 5.6 总 结 了 以 各 类 群体 为 材料 采用 最 大 位 然 深 悄 计 重组 来 的 依 计 式 。 除 了 上 述 提 到 
的 群体 外 ， 还 考虑 了 让 全 同胞 交配 产生 的 随机 近 交 系 RILE 及 Fs 群体 随机 交配 产生 的 Fass 
并 作 以 下 假定 : 

(1) 各 基因 座位 的 分 离 符 合 备 德尔 遗传 下 共 显 性 基因 的 分 离 比例 

(2) 雌雄 两 性 中 重组 率 是 相同 的 ， 除 了 BF- 和 Fe 以 外 ， 最 大 似 然 方程 的 显 式 解 是 存在 
的 。 

对 于 假定 (D 的 偏离 可 以 由 减 数 分 融 的 不 规 姓 ， 或 配子 与 合子 的 选 拉 扬 引起。 在 黑 卖 
中 报道 了 与 不 内 和 性 基因 座位 连锁 的 同 工 酶 标记 的 偏离 (WrickeXl Wehling 1985, Gertz 
和 Wricke1989). Heun fll Gregorius (1987) 推导 了 不 同 遗 传 模式 下 单 基因 异常 分 离 的 Fa 
群体 重组 率 的 最 大 似 然 估 计 式 。 

表 5.6 还 提供 了 由 单个 分 高 单位 所 贡献 的 估计 重组 率 z 的 平均 信息 量 Tir), T(r) i 
决 于 人 值 的 大 小 及 作 图 群体 的 类 型 。r 的 最 大 似 然 估 值 的 方差 为 ; 

o £-M[nIGQ)] 

其 中 n 为 所 分 析 的 分 离 单 位 的 数目 ， 即 群 体 容 量 。 对 于 独立 分 离 的 基因 座位 (r- 
0.5) Hj, ofA: Mer 一 0 时 ， o 2ür$tTo. 
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45.6 — £ EE EE EE HEBR 4 3 E: REM 3E HH E (r) ËJ S A T k 4 M K 
及 平均 信息 其 T(r) 的 计算 式 


Br rM x. fi EX*I) 
F. 2 2 2(1-943 r 
rı: BAB I. + — t dair) = 2( r 
r r-l1 r(l-r)(l-2r42r*?) 
1-2r 2(2r-1) 
(n-x-ry-z)l 一 ]j+z [—— = 
r(1-r) 1-2 r+2 r 
Fas Fe = (9/4)-E(9/16) - r,]*^* air) = N(r-)X(9-16r-7)j4 
DH;BC rs = Fin; ra = win Talr) = T.(r) = l[r(ü-r)] 
RIL rs = ¥/{2x)} isir) = 2[r(le2r)? 
RILf Fe = Fl(Ax-2Ar) Teir) = Ajr(142r)(146r)? 


r:-[ AABB,aabbl, y:=[AAbb,2aBB), z:-[ ABjab, Ab/aB], w:-[ Aabb; saBb] 
分 列 为 基因 型 AABB., aabb WO ung dcm: 假 党 亲本 基因 还 为 AABS $ aabb, kl aabb 
JE El 3E GRADO 号 为 总 分 离 单位 数 { 群 体 容量 ); r"=u=r(1.5- r) 


根据 llard(1956}， 将 可 以 完全 区 分 为 10 种 可 能 芍 基 因 型 的 Fs 用 作 比 较 不 同类 型 群 

恒 的 标准 。 该 Fz 的 平均 信息 量 为 
I"(r)ser(l-r)/2 

图 5.12 给 出 了 相对 于 Fat] T(r) 下 ，6 种 类 型 群体 的 相对 信息 量 2(r}。DH 和 种 BC 群 
体 所 能 提供 的 信息 正好 是 完全 可 分 类 了 的 一 尝 ， 因 为 这 两 类 群体 只 有 单方 配子 中 的 更 组 事 
件 的 信息 。 不 能 区 分 两 种 英 型 双双 合体 的 了 z, 其 要 对 信息 从 zz=0 时 的 108 JL 3E Ae T EE 
为 =<0.5 时 的 509。 

对 于 紧密 连锁 的 基因 座位 ，RIL 提 供 了 几乎 与 F。 群 体 相同 的 信息 量 。 但 当 >0.15 时 ， 
它 所 能 提供 的 信息 量 甚至 少 于 DH 群 体 。 对 于 极 紧 密 连 锁 的 基因 座 (r=0.05)，BRIL 所 提供 
的 信息 量 约 为 = 群体 的 2 悦 。 但 对 于 较 太 的 上 值 ,其 信息 量 示 速 下 降 , 低 于 所 有 其 它 作 图 
RAs HR, MHRA, Posth FoR eas 50% (EY r>0.17 后 ， 其 效 
率 低 于 不 能 区 分 丙种 类 型 的 条 合体 的 Fa。 BEIE, ATEZ MAAZEE AZARAE 
重组 机 会 的 增加 ， 当 rr 值 较 小 时 使 信息 量 增加 ， 而 当 工 值 居 中 或 较 大 时 ， 将 降低 r hit 
的 效率 。 

除了 所 研究 物种 繁殖 生物 学 方面 的 限制 因素 和 外， 最 佳作 图 群体 的 选择 主要 取决 于 研究 
的 目标 。 对 于 具有 相当 人 饱和 连锁 图 谱 的 物种 ,与 标记 基因 紧密 连锁 的 基因 定位 可 以 利用 到 = 
和 了 Rss 来 有 致 地 进行 。 尽 管 RILf 甚 至 可 以 提高 极 紧密 连锁 基因 座位 的 作 图 效率 ， 但 其 利用 
仍 受 到 限制 ， 因 为 为 了 获得 满意 的 近 交 程度 必须 进行 多 代 近 交 。 

对 于 第 一 次 构建 遗传 标记 图 谱 ，F> 群体 优 于 RIL 或 DH 系 ， 因 为 从 生物 统计 党 的 观点 
看 ， 对 于 特定 的 样本 aa， 在 0 一 0.5 整 个 区 间 ，Bz= 的 最 大 似 然 估计 值 z 具 有 一 臻 最 小 方差 。 但 
在 蛮 际 应 用 上 ， 如 前 所 还 ，BRIDL 和 了 D 瑞 与 分 离 群 体 相 比 上 共有 安 方 面 的 贷 点 < 
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相对 信息 量 [2-100 X10) /I7 02] 


0.2 


Æ # 3 r 


85.12. F FP] fE El EE fi AE — 4F Bl s f Pt Pr WL 69 ART) SEMENEZ 
(Cr) EASES 61 4r 28 F. BEAD E 2y EG HEAR) 


(该 群 人 代表 着 一 个 永久 性 的 群体 ， 因 为 所 有 的 等 位 基因 都 是 固定 的 ， 可 以 无 跟 地 
用 于 新 标记 的 作 图 ， 并 可 在 研究 小 组 之 间 共 享 。 

(2) 该 群体 可 以 重复 进行 检验 ， 特 别 适合 于 抗 性 分 析 ， 数 是 任 状 的 分 析 等 。 

(3) 其 分 子 标记 基因 型 可 以 从 自 交 产生 的 10~20 个 植株 的 注 合 样品 的 分 析 《而 不 是 从 
BK Post Poo 进行 分 析 ) 加 以 准确 的 测定 。 


5.6 群体 处 理 方 法 


为 了 有 效 利用 遗传 群体 所 提供 的 信息 及 最 大 限度 的 降低 试验 分 析 的 成 本 ， BRE be HET 
多 种 群体 处 理 和 分 析 的 方法 。 这 里 主要 介绍 选择 性 基因 型 分 析 和 分 群 分 析 方 法 。 


5.6.1 选择 性 基因 型 分 析 

在 已 有 的 标记 -QTE 连 锁 研 究 中 ， 通常 利用 一 个 群体 同时 进行 多 个 性 状 的 连锁 分 析 。 但 
在 未 来 的 研究 中 将 主要 针对 单个 性 状 。 在 这 种 情况 下 ， 如 果 只 对 抽样 群体 中 高 表 型 和 低 
表 型 的 个 体 进行 有 选择 的 基因 型 分 析 (图 5.13)， 就 可 以 在 保持 特定 的 统计 学 效率 的 前 所 下 
大 大 减少 分 析 的 个 体 数 (Lebowitz 等 1987) 。 考 岩 到 标记 与 性 状 连 锁 所 造成 的 结果 , 当 分 析 
未 知 分 布 的 性 状 或 者 质量 性 状 时 ， 根据 分 布 之 忆 标 记 基因 频率 的 变化 进行 连锁 分 析 是 从 当 
的 。Lander 和 Botstein (1989) 证 实 对 于 连续 变异 的 性 状 , 当 根 据 群体 中 两 尾 端 的 个 体 的 


RSH UTD, Hee Baie, FE TET CK REFER, Hik 
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253; ERR AGREE B: Ai (Selective genotyping)” o 

Darvasi ti Soller (1992) BS wr Sg HJ, MAD REAR XS PR, PRED OT BAY 
Je EXE TE eR TE RT ARICA RE ST EM A) ae Zh (H 
EPI APERE. Aar H H BER A SK 25% 的 两 尾 个 体 进 行 分 析 , 对 更 多 的 个 体 进行 分 
析 是 毫 无 意义 的 。 人 在 选择 群体 中 所 观测 到 的 标记 基因 型 之 间 数 量 性 状 的 差 辟 将 大 大 高 二 对 
整个 群体 分 析 时 该 人 @TL 的 实际 基因 效应 。 他 们 还 提供 了 一 个 公式 和 曲线 沿 , 以 便 将 选择 性 
基因 型 分 析 时 所 观 弄 到 的 差异 转换 为 实际 的 基因 浆 应 。 


图 5.13 选择 性 基因 型 分 析 示 意图 (因由 部 分 的 个 体 被 选择 用 于 分 诉 ) 


Mansur 4$ (1993) 将 选择 性 基因 型 分 析 和 分 群 分 析 的 方法 诬 用 于 QTIL 的 基因 定位 。 他 
们 久 两 个 大 豆 蝇 御所 衍生 的 284 个 驴 世 为 材料 , 从 中 先入 上 其 有 极端 表 型 的 20 个 高 表 型 系 和 20 
个 低 表 型 系 ， 构 成 两 个 DNA 池 (Pool), 对 与 亲本 了 RFLP 等 位 基因 的 片段 相 结合 的 放射 性 探 针 
进行 定量 分 析 。 当 某 一 RFLP 标记 与 9TL 连 锁 时 , 来 自 特 定 者 型 的 DBDNA 凶 中 某 一 亲本 的 等 位 基 
因 将 占 怖 势 ， 而 另 一 亲本 的 等 位 基因 将 与 相反 的 表 型 相关 联 。 当 不 存在 连锁 时 ， 对 于 特定 
的 性 状 ， 敢 射 性 强度 与 两 种 等 位 基因 的 关联 { 或 者 对 于 特定 的 等 位 基因 ， 与 两 娄 表 型 的 关 
EX) 是 同等 的 。 


5.62 分离 群体 分 群 分 析 方 法 

Michelmore € (1991) 发 展 了 一 种 分 离 体 鸿 合 分 析 或 分 群 仓 析 半 (Bulked segregant 
analysis}， 以 用 于 锯 速 鉴别 与 特定 基因 或 染色 体 区 城 相连 锁 的 标记 。 基 本 康 理 如 下 : 从 
某 一 热 交 组 合 的 分 离 群体 中 产生 两 个 混 台 的 DNA PEG, S BE oe HE eo HR PER at 
基因 组 区 域 相间 而 其 它 非 连锁 区 域 完全 随机 的 同类 个 体 所 组 成 。 两 个 混合 样品 具有 完全 相 
对 的 性 状 《如 一 个 表现 抗 病 而 另 一 个 表现 感 病 )。 因此 ， 这 两 个 混合 物 在 所 选择 的 区 坡 在 
遗传 上 是 相 演 的 ， 而 在 其 它 区 城 则 可 能 是 杂 人 的 。 可 了 以 针对 不 同 的 基因 组 区 域 或 利用 不 同 
的 分 离 群体 来 组 成 这 类 混合 体 。 然 后 利用 RFLP AG RAPD 分 析 在 两 个 混 仿 休 闻 寻 浇 有 差异 
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ASSP FER TC A Cr OR TAL eA H ZZ 3534 A4 EIR E F FJ BË SS RIE Ok FR E 
HRA ETA A Eo AE ART XORBRIBSEPIIECUUKGEDGE ph a Es PE KP UT. 

Micbelnore 等 (1991) $5 2? FE A ifo cr 22080 Oy Vs E LM 3 Z3 ES ERE HE IE 11: 
倘 的 3 全 五 AP 标记。 与 等 基因 系 分 析 相 比 , AREIS IDEE IDEE TR LB ez 52 B RO Eg 
WOT TR LP A oH TP ART EAA BR FF B a PRK ty, TT AS Dh aR Fp EL CE RE. 
EHR Ft 3 P 55 3109 32 28 PETE JE WAR C VIR RE OS DLE GAP A BUR 25 3F RE ETT Z= fr ; SI 
AYE Bd — $6 2197 P EF SENT GS 358 FR DE L 2 PE BJ IR AE AD, ixdX up Rea oT 
Bo AC TR er OY OT HE SEUNG (JP FF (Genetic walking). X-A AX T A apma ar 
Te AS AY FH HY Eo 

以 上 是 根据 单个 标记 对 群体 进行 分 群 混合 的 分 析 方 法 。 Giovannoni (1991) 提出 了 
RRUEGE THR Be PE BABY RELP ER i! Bir t A 865 38 65 ppc f] EAR [3] (09 25 r ACER Pa Pc 
TI REL RHI. XAR PA ETT 33 BRAS, FL Be PCR CRGO P HB 2 
# Z [ir TUE. BASEN DNA PRE T Esp yal RH SEE A DNA HE 
XX FF e] GAR Sr s HIH RELP Sp ic PHOUxE 83 4-3 Da fl LEI. RH, 
ADART X EO AM i| A sh B pq 32 Dk, 2S Bh RK, -— 38 
AR — RABE VE. FRPP AEE RAL DNA 的 混合 体 。 这 样 的 两 个 DNA JE pkXE H 
TR DX APL HRR REBARA ARRERA, (PR DNAYE CIA BEP 
RJ oR BRA SEARS > ERR ALE H Pe EE ASHER SD ride T 3: 
fio MR HE TAMA URBUER ES AR, JB B| BA f Be i Bi AE 8 iH] Hd ee zk 
AS EIA SA Pe OW, 2k aR RE ER T BASE OR E LT H F RS Pu 3 3R EE A p (ir bp, 
所 有 其 它 的 基因 座位 都 是 成 并 的 。 然 后 用 两 种 混合 DNA 分 别 作 为 随机 引物 扩 增 的 模板 。 利 | 
用 电 注 分 析 比 较 来 自 每 一 混合 DNA 的 扩 瑞 产物 , 以 寻找 两 种 混合 DNA 之 间 的 字 态 性 。 由 于 
BY Ripe RAR A ER Z RHE AIRGAS Ae LER, 因 
Jt FUR 29 8 gs ATARE HARE PR] BE A PH EGRE. BG AHERN PCR 产物 
(SKK FI] PAGES & ds E DNA 带 作 分 子 杂交 所 检测 到 的 RFLP) 进行 分 离 分 析 , 进一步 证 实 标 
BERAR. Giovannoni% (1991) DL 3$ 6285 10 eik — + 15e M 的 区 间 和 第 11 染 
色 体 工 一 个 8.5cM By fe] AA I RT TRE. XX PEUT aj E ty 28 35 EASIER 
FU CHA HE AY REESE AB 7— 14 SP URZR RIGS DNA, 用 200 个 随机 引物 进行 筛选 。 
RRR PS AEN RIG, Jd Bi 24 9k UE BJ 15 BR Z53659 Bo 

T HISP SRI E iY BS 4 me OE. Ge PAF BE ED RIT A8 693845 DNA 具有 4 个 
优点 。 1， 对 于 构成 近 等 泥 合 DNA 的 群体 中 不 存在 多 访 性 的 基因 座位 , 仍然 可 利用 其 相 邻 
的 基因 座位 进行 分 析 ; 2， 对 于 着 丝 粒 等 无 花 在 分 离 群体 中 直接 分 析 的 染色 体 结 构 和 功能 
性 基因 摩 位 ， 只 要 它们 所 在 的 区 间 已 经 窜 确 定 通 仍然 可 以 进行 分 析 ; 3. 与 单个 标记 相 比 ， 
选择 区 闻 两 边 的 标记 亲 以 更 有 效 地 填充 渴 传 图 谱 中 的 空 启 。 同 时 选择 目标 区 闻 肉 两 个 或 更 
多 的 RFLP 标 记 姓 于 纯 合 状态 而 与 区 和 问 相 邻 的 RFLP 标 记 处 于 杂 澡 状态 的 个 体 组 成 混合 体 , 可 
ASS A SET FSP oR A RSS PT BE PE. 4. 来 自 向 一 分 离 群 体 的 DNA 样 本 可 以 采 
用 不 同方 式 混合 ， 从 而 对 基因 组 上 的 任意 区 间 进 行 分 析 。 

决定 混合 体 中 所 合 个 体 数 多 少 ( 亚 群 体 大 小 ) 的 因素 包括 :(1) 确定 目标 区 间 的 两 个 连 
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itp ic APSR A; (2) 所 要 求 的 统计 效率 。Giovannoni 等 (1991) tie T IEA IX Bg AE 
侣 个 体 数 。 和 和 用 型 多 的 个 体 组 成 泥人 台 体 将 使 两 个 混合 体 间 除了 目标 区 域内 的 或 与 自 标 区 域 
虹 窗 连锁 和 的 基因 座位 外 等 位 基因 没有 其 异 的 可 能 性 。 但 是 ， 随 关注 合体 所 含 个 体 数 的 增加 ， 
TEE Ue i Ben pc [BD P3 2 5r XS fe DO Moe do d bns ROE -- BPRS BP 
WA OD XRAITA. LAD BL UR LE Rs BAB AE BJ AMÉJEEUPCRGdXiDBMULOS. OSL BK 
且 只 根据 与 区 间 相 邻 的 遗传 标记 进行 选择 时 ， 这 就 显得 特别 重要 。 如 果 能 够 提供 在 该 区 问 
d ifti in ERE Riu Aae k PERSIE © 


fe (Wang 和 Paterson 1994) 以 及 长 期 选择 后代 本 pe" 分 析 {Soghroue 和 Rocheford 
19894) > 

YE m 个 Fs 个 体 所 组 成 的 泥 合 物 中 至 少 发 生 一 次 双 交 撞 的 概率 如 图 5.14 Te 对 于 名 
cM 的 区 间 , 当 混 信物 所 售 个 体 数 为 40 或 更 少时 , 此 概率 小 十 0.10 (1032). w BRE My 
大 到 10cM 时, REDRA 9 10 BD FPR REH [S] A BLS AS TLR AE ER D, B 
类 混 人 台 物 问 在 除 旧 标 区 间 以 外 的 区 域 保 持 同 质 的 机 会 就 会 大 天 增加， 从 而 导致 PCR 检 击 时 
BSRR. lit, GiovannoniS (1991) RTV JE Zr (BC FAR Do SB 
BASS MA, HARE 979 B) E ARE A BUE PK MAE N AREEN 
长 度 应 小 于 15cM。 


ü 10 20 dn 40 50 


JR e KER r + PK 398 


[]5.14 — #En 4 Fa fE PER IRA 38 k rb Rte H RR [B] N RE — XUI ALI AR 3 
县 标 区 间 的 长 度 分 别 为 5cM,10cM 和 15ceM, XS BE BL oclo SED ego elo 
的 了 > 组 成 混合 条 
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第 6 € QTL 作 图 : 均 信 -方差 分 析 法 


以 RFLP 等 分 子 榜 记 为 基础 的 技术 可 和 帮助 育种 学 家 更 好 地 了 解数 量 性 状 的 遗传 基础 ， 
并 为 定位 和 操纵 与 数量 性 状 琢 达 有 关 的 单个 基因 座位 提供 有 至 的 途径 ， 特 定 QTL 的 鉴别 
将 为 上 位 性 、 多 效 性 及 杂种 优势 遗传 基础 的 研究 提供 更 有 力 的 工具 ， 书 定位 遗传 标记 的 应 
用 将 太太 加 快 植物 数量 性 状 改 良和 选择 的 进展 。 通 过 @@TL 分 子 作 图 、 物 至 图 谱 制 作 等 , 还 
可 实现 对 QTL 的 分 了 克隆 和 遗传 所 纵 。 本 书 第 6 一 9 章 将 介绍 各 种 QTL 和 作 图 方法 的 原理 及 
其 应 用 。 

完整 的 分 地 标记 图 谱 的 建立 ， 使 得 有 可 能 对 品系 癌 数 量 遗 传 差异 起 作用 的 多 个 更 德 外 
因子 进行 分 解 。 在 原理 上 ， 对 多 基因 性 状 的 剖 分 包括 ; OR BEREAN RED 
离 群体 ; 名 对 群体 中 各 个 条 或 品系 进行 该 性 状 及 在 基因 组 上 分 布 的 共 显 性 标记 进行 考查 记 
载 ; 人 名 寻找 往 状 与 一 个 或 包 个 标记 遗传 模式 之 闻 的 相关 。 所 采用 的 方 潜 主 要 是 以 标记 为 基 
BB) MB HALER AEM TBE} (RE 1992). — H EE T PSR, BRAKE 
一 个 &TL， 由 此 将 多 基因 分 解 为 单个 的 QTL。 

MB 法 可 以 分 成 两 类 ， 一 类 一 次 只 考虑 一 个 标记 座位 ， 男 一 类 一 次 考虑 所 有 标记 座位 
并 在 对 其 它 座位 进行 校正 的 同时 合计 每 一 座位 的 效应 。 对 于 从 两 个 纯 合 唱 系 所 产生 的 后 民 ， 
在 回 交 、EIL 和 DH 群 体 中 ， 只 有 两 种 标记 基因 型 林 用 于 比较 ， 因 此 可 以 对 标记 基因 型 均 
值 进行 tf 测 验 或 方差 分 析 的 测验。 对 于 Fs 或 Fa 家 系 ， 有 三 种 可 能 的 标记 基因 型 ， 既 有 纯 
合体 又 有 杂 合 体 ， 也 可 只 利用 标记 纯 合 体 均 值 进行 比较 。 以 性 状 为 基础 的 方法 起 上 述 -~ 
次 一 个 标记 方法 的 变形 (Leboewitz 等 1987)。 在 以 性 状 沟 基础 的 分 析 中 ， 从 供 试 群 导 分 布 的 
尼 部 抽取 个 体 或 喇 素 来 计算 标记 条 率 。 两 尾 间 频率 有 着 异 的 标记 被 认为 与 影响 该 性 状 的 
Q'TL# Xo 

自从 Sax(1923) 报道 质量 性 状 与 数 HORT MY EME SRO. Rarrison #fi Mather 
(1950). Thoday(1961) 以 及 Webrhahn A Allard(1965) 对 QTL 的 检测 和 作 图 进行 了 探讨 。 
ni GEAR UT kusi Ce SAAR Thoday 961) eii AR SACRI 


iuf; QTL Fe eA BË T 2; mu (Elston fil Steward 1973. Hill 1975. Jayakar 1970; Mather 
Hi Jinks 1971; McMillan#f Robertson 1974; Soller 281976), Thoday 等 人 的 理论 是 
RMED ARAP BR 25 DAE ZU pa E TAERE EB). 这 种 以 标志 为 基础 
(Marker-Based) ff 5 I5] (E 2 CPR MB TR) 是 80 年 代 以 前 及 3830 年 代 初 期 利用 焉 传 标 记 
进行 QTL 分 析 的 主要 方 落 。 建立 在 标记 与 数量 件 状 之 闻 相 互 关 联 基 衬 上 的 瑟 一 类 方法 是 
Stuber4 (1980) 提出 的 以 性 并 为 基础 (Trait-Based method) 的 方法 (igpTBiE). Vr 
学 者 根据 不 同 群体 的 遗传 特 人 性， 分 别提 出 了 相应 的 标记 座位 与 入 IE 相 下 关联 的 检测 方法 ， 
EE db EON BRK RE Bt RE E (Soler sii Beckmann 1983; Edwards 51987; Asins 


和 Carbonell 1988; Hu 和 Stuber1992), 异 交 系 问 分 离 群 体 (Beckmann Al Soller 1988), 
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加 们 单 倍 体 (DH) 群体 (Snape 1988) ,两 个 近 交 共 间 的 重组 近 交 系 (RIL) (Simpson 1989) 
以 及 一 粒 传 群体 (SSD) (Snape 1988), 

在 理论 上 ， 检 测 关 联 或 连锁 时 所 采用 的 统计 方法 都 涉 及 到 标记 基因 型 均 信 和 的 应 用 。 但 
本 意 所 介绍 的 方法 是 宜 接 利用 这 类 均 秆 和 方差 所 进行 的 分 析 ， 不 仿 称 为 均值 -方差 分 析 法 。 


61 基本 假定 


假定 某 一 特定 的 分 子 标 记 座 位 M 具有 两 个 等 位 基因 Mi 和 Me ( 互 为 共 显 性 }， 特 定 的 
数量 性 状 基因 座位 尽 具 有 两 个 等 位 基因 QA Qu. 两 近 交 亲本 P, 和 Ps 的 基因 型 分 别 为 
M.M. Q-Q: 和 MzMzR2Q2， 标 记 座 位 M 与 QTL 之 间 的 重组 率 汶 + 。 则 Fs 群体 中 三 类 标 
记 基 因 型 M.M,、M,M。s。、 MZM., DH HKH RRIA MiMi、 MaMa, 以 及 了 分 别 与 
Pa 和 Pz 条 交 的 BC 群体 中 两 类 标记 基因 型 M,Ms、MsMs 和 MsM,、 M.M. 的 平均 值 和 方差， 
F. HHA QTL BAW Q.Q.. Q.Q.. Q-Q., DH 群体 中 QuQi.. Q2Q2, 以 及 BC 群体 中 
Q.Q.. QQ 和 QQ QQ FHESA, 可 假定 如 夫 5.1、 表 6.2 和 表 6.3 所 示 。 

以 下 分 别 用 下 标 7 JAk RREI 类 标记 基因 型 ， 第 了 类 BTL 基 因 型, 第 7 类 标记 基 
央 型 中 的 第 疡 个 体 或 品系 , 而 第 7 类 标记 基因 型 所 合 个 体 { 品 系 } 数 为 n; 。 因 此 , 对 所 有 i 
T /, Fa: f.j-1, 2, 3; DH (BC): r,j=1, 3 ”对 于 所 有 的 ,=1, 2, ...， nie 

为 后 面 讨论 的 方便 ， 我 们 将 Fz 和 DH (BC) 群体 中 各 类 基因 型 的 频率 以 矩阵 的 形式 分 别 
表示 六 


86.1 FoR AR PHRLE RMP QTLAS AMHR SE 38 JÉ HHH 


基 四 型 Q.Q. Q.Q Q. Q. RAG HAE PARE 
M.M. (1- r)>2 2r(1- r) r^ Ia s3 Da 
M.M. rí(l- r) (1-2r+2r2) r(l-r) Ba s Ba 
M.M. r? 2r(1l-r) (i-r)? Bs s ma 

3 35 E E 1 Eon E = 

F # ot cz G š 


46.2 DH # fcd 6 E Er M 3 Q'TTL £ Z El 8! PJ Gü sE E SH (Ë cxx 


基因 型 QiQi Q-Q2 BAGH 样本 方差 HARE 
M.M. (l-r) r ma FE D1 
M.M. r i-r ma sz Ha 
FH # x i 

A & of 98 
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3x 6.8A FPL, BRA BOR RE (BL) PREREM SE QTL # š: EE ES sz JE = E 


和 方差 
基因 型 Q. Q. Q:Q2 样本 均值 HARE FARE 
M.M. (i-r) r Ea, s Ja 
M.M. r l-r IH sé Ha 
E 35 f Ë a # 
A EX g š eZ 


Xx 6.8B FPLA x f BCH Tk (Ba) v 45 i5 EE br M SH QTL £ Z: Ej 3 I 38 3 RE Sd 


Am x 
基因 型 Q. Q. Q2Q- SAH HAR BARE 
MM (i-r) r Bt. EE Ba 
M.M. Pr l-r IH a Ho 
平均 值 Boc # > 


(i-r)? 2rí(l-r) r? 
Pis = | ra=» 1-2ri2r? r(l-r) | i, J=l, 2, 8 


r” Ar(i-r) (1- r)? 


l-r r 
和 Dp | f I, j=l, 2 


6.2 teid-tehe Rae 


6.2.1 [BAS Erik 

An RETE LEE UE DEO RAU PR I RAR, PROD OSE Ese ELA 
TEESE AB E) G CREE pK ra BJ RE CRUS CHUA DICE ZEE), A2 LOK SP TIER HK 
之 间 的 了 > 群体 中 的 三 种 标记 基因 型 ( 纯 合 体 ， 杂 合体 和 另 一 纯 合 体 ), 就 可 以 据 此 判断 标 
记 基 因 是 否 是 数量 性 状 存 在 关联 。 

将 标记 与 数量 性 状 变异 联系 过 米 的 最 为 简单 的 方法 就 是 珊 验 特定 标记 不 同和 标记 类 型 的 
个 居间 性状 售 的 差异 (Soller 等 1976) 。 以 局 交 群 体 为 例 ， 怒 果 我 们 假定 midmadégl 


区 群体 中 标记 基因 迎 为 M.M, 和 MaxzMaz 的 两 类 个体 的 数量 竹 状 均 信 , 我 们 就 可 以 利用 通常 的 
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t+ 测验 来 检验 均值 wi Aloe Z Ba 3 RSH. RRM BIRO CAE: 

Ho: MMe 
EU Hi: may ma 
TEM AL. MSH TIA PR iy A $r 

y; —Dbotbix,t ë; I=, 2, ... NM 
HH, y; 为 群体 中 第 7 个 体 的 性 状 售 ， bo ARE INR). z; ARS TD RJ 
标记 类 型 ， 当 标记 基因 型 为 MiMi 时 取 值 为 1, 为 MM- RHH. b. 为 简单 加 寻 系 数 ， 
e, 为 第 7 了 个体 的 随机 剩余 变量 ， 假 设 具 有 正 态 分 布 ， 

Ey ~ N(0, 90 2). 
MEF SERA, No-nicnao 在 该 檬 型 中 可 对 回 时 系数 进行 检验 。 

假定 存在 qb QTL 对 两 个 近 交 品系 间 回 淆 群体 的 遗传 变异 起 作用 。 从 遗传 上 讲 , 车 

BREME WU mac m >Z RIBUS 22 A 


E (ma-ma) -E (1-2 z; ) (d; +A, ) 
i= 


其 中 6 KRAE, di 和 A 分 别 为 轮 辕 亲本 的 纯 合 体 和 杂 合 体 之 疗 差 其 的 第 7 个 QTL 的 
加 性 效应 各 最 性 效应 ，z 为 第 了 个 人 QTL 与 标记 的 重组 率 。 这 意 昧 着 我 们 记 检 验 的 是 由 许 
3 [I En šE Dd o CRT RA T y ERN S SABER. VPE QL 可 能 不 与 该 标记 相连 
锁 , 并且 因 而 重组 认为 0.5。 DA ERIE RE 28 r = 
Ho: MA r,-0.8 和 Hi: 至 少 有 -一 个 reo 
因为 我 们 假定 de B. 是 非 等 的 ( 即 通 过 试验 设计 我 们 知道 在 群体 中 有 有 -一些 基因 处 村 分 
Bika). MAW mA oe TEE Se, 则 表明 该 标记 与 一 个 或 可 能 多 个 QTL 
相连 锁 。 
如 果 假 定 在 某 特定 染色 体 上 最 多 只 存在 一 个 与 标记 有 关 的 &TL, 则 上 述 很 投 检验 等 价 
于 
Ho: r-0.5 和 和 Hi: ZAA r «0.5 
TAHER AS Ta RB. RAHAB E Tee a ER TE — F n] BË RH EE 48 
BD QTL, 
阿 归 方程 的 解 为 
f k (ry) (E x; 2 y ;) Z N 


F xp-(X x; IN 


E (x, -IHI -») 
E(x, -x)* 
= SCP / SS. 
其 中 SCP 为 依 变 量 Y ü Ñ KE X HREN, SS. 是 自 变量 X OP HA. 
bo = y - b. X 
用 回归 系数 的 估计 值 5。 A ARARE X Ahi ROY: 


Faz bot ba X; 
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Fi 上 与 了 之 盖 称 为 剩余 值 ， 剩 余 值 平方 的 总 和 秘 为 阐 余 平方 和 ， 记 为 SSE, 

SSE = E (y;-F3)? 
剩余 均 方 MSE 为 

MSE = SSE Z (N -2) 

TREBIA., RITARA 2r EATR AE AE A 了 的 总 变异 分 解 为 对 自 变 
3x X ERE NS Bp ALR 9 [e B2 3A ES, BALE D SST 8p DA ZY LD IE) 
IFRA SSR AB m SSE: 

SST = SSR + SSB 
其 中 SSR- E(Qg-y)? = (Fs)? SS. 
ibis MSR =SSR /1-SSR 

WFR Ho] ba-0 ALLE], F- MSERIMSE RAB HA, N-2)8) 下 分 布 。 
AETA RW Ye] JE Fe tir be SE (XR 6.4). 


R64 8 W #& É E) UH BJ 3 HS HR 


变异 来 源 BEBE OR 3 F PE yoy F fE 

EE !5) jH 1 SSR MSR g? + b2 MSE Z MSE 
mou N -2 SSE MSE ez 

总 和 N -1 SST 


BUT HA SSR 与 总 平方 和 9387 ZEEN HREAN (Coefficient of determina- 
tion) ,一 般 用 r?3ows, EI 
r? = SSR “ SST 
它 度 量 了 依 变 量 了 对 生变 量 X DERE [LU Et BB EE 09 25.89 OY A, 在 标记 -性 状 
关联 分 析 中 ， 就 是 与 标记 相关 联 @TL 所 解释 的 变 蜡 占 总 变异 的 比例 , 它 反 瞻 了 这 各 关联 或 
连锁 的 QTL 效 应 的 贡献 大 小 。 
回归 系数 2: 的 显著 性 世 可 以 采用 t+ 测验 进行 检验 。 
5 的 眉 计 值 户 ;是 平均 数 为 bu. FAN o = SS. HILAR. Ai 
(a-b) o (5) 
具有 标 难 正 态 分 布 。 在 实际 应 用 时 只 能 获得 5, 的 样本 方差 0? (F.)= MSE / SS, o 
(bi-bi)/ 0 (53) 具有 自由 度 为 N -20 £ 分布。 因此 可 用 teno 分 布 对 回归 系 
数 进行 显著 性 检验 。 


6.2.2 BHAA HR 
REI QTLZIGIESS. WIC SRR ERIS LORTE, OPED Fs 群体 
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ZAR AAN OMAR ERIS, mis masmas 将 作 陈 娠 体 中 不 同 标 
ind B YA SBS 4E3ESEFE3E, Wu RDAR SE SS Md #8 Jy 3821 COE 
判断 省 类 标记 基因 型 之 间 数 生性 状 的 差异 。 该 方差 分 析 的 线性 模型 为 : 

Fa # + 1 + z f 
Rp: ra-38 (RRA HAD S Ge TE3KaK BB 18 

HERR sa TED Be 

T= zc E 

Gage Fiz- 
因而 具有 者 6.5 所 了 示 的 方差 分 析 表 。 其 中 : 

afer 2, n -l 

df.- k-1 

df o= dfa-df. 

SS r= > Z y F-(2 Z yay)? Z En; 


. (E Fa)” (E 2 yu 
SS = $3 — - 


n, E n, 
SS = SSa- SS, 

(E n;)*-X n; 

{ nr) - (K-1) 


X 6.5 不 同 标记 基因 型 之 间 数 量 性 状 的 单 向 分 组 方差 分 析 


变异 来 源 df ss MS EMS 


基因 型 之 阅 df, SS. MS, & žino &2 
误 xXx af. SS. MS. & z 
# EM df + SS yp 


6.2.3 ”均值 和 方差 比较 法 

当 考 谍 标 记 座 位 MA QTL, MAE Fs 各 DH 或 8C 群 体 中 分 别 有 SRA AREA, 
它们 欧 相 对 频率 为 重组 值 r AR URE QQ... QQM QaRa HIA ARH DA da k 
和 -d, Hob ?为 基 罗 加 性 效应 ， 直 为 基因 显 竹 效 应 } 。 将 每 一 标记 基因 座位 基因 型 的 频 
率 鞭 以 息 麻 位 的 基因 型 值 并 求 和 ， 得 到 不 同 标记 基因 型 的 期 望 均 值 ， 并 很 据 其 频率 求 出 
其 相应 的 期 望 方 盖 如 表 8.6、6.7 和 表 8.8， 其 中 上 作 图 群体 数量 性 状 的 总 均值 。 

根据 不 同 标记 基因 型 之 间 数 量 性 状 的 期 望 平 均 数 和 方差 ， 可 知 在 Fep, 4 r=0 (8p 
标记 座位 本 身 控制 着 数量 性 状 而 表现 为 多 效 性 } 时 ， 标 记 基 因 型 MMs ，MsMz 和 MoMs 的 均 
值 分 别 简化 为 息 座位 Q.Q., Q.Q. 和 QQ. 的 基因 型 值 pid, wth Mx-d, 它们 
是 不 等 的 ， 而 其 方差 则 是 相等 的 。 当 > =0.5 时 ，3 种 标记 基因 型 的 均值 是 相等 的 ， 均 为 
# + 十 /2， 方 差 则 是 不 等 的 。 而 在 0< r <0.5 的 落 转 内， 各 标记 基因 型 的 均值 是 不 相等 的 ， 
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He 6.6 Fo R dRGLdE OE dE 3 ë 3: 69 mum mx 


基因 型 3p 9 gs BAH 

M.M, b Ad01-2r)+25r(1-r) 2d?r(l-r)t2h?rs-Adhr(l-8rt2r2?) 
M.M, g +h (1-2 r +2 + 7) 242 rí(1-r)+2 2 ps 

M.M. £ -d{(l-23r}+2å4r {i-r} 2d?r(l-r)t2h?rst4dhr(l-8r42r7) 


S-l-3reir*-2r* 


X 6  DHS # 38 P K E. 3 8 3 8 3k WQ BU RE 2 39 E qu Jr z 


基因 型 Ag itd NW, 3E 
M.M, # Ad (1-3 r) 4d?r(l-r) 


M.M. g -d(1-2r) 4Ad?r(l-r? 


一- —————— -- — n 


# 86.8 EP pP El 3 B9 BCRP 38 i 3: E] 22 pJ 8 2 hE 3b 05 35 fE murs 


回 交 方式 标记 基因 型 RK 8 32 45 Maas 

SP, ex M.M. E +d(1-r)+ hr (d-h)?r(1-r) 
M.M. E +dr+ h (1-r) (d-À)?r(1-r) 

4 P, E] Z M,M. # -dr+h(1-r) (d+h)2r(1-r) 
M.M. H-g-r)thr (dth)?*r(ü-r) 


方 老 也 是 不 相等 的 ， 上 号 标记 基因 型 为 M,M, 的 个 体 群 具有 最 小 的 方差 ， M2Mz 个 体 群 有 最 大 
的 方差 。 

在 DH 群体 中 , X r-084, M.M, 和 M.M. 之 阅 的 期 望 均 值 是 不 等 的 ， ü Fe AL 125 
O BEAM SARS FTO a 5 时 ， ERAS, 方差 也 是 相等 的 。 当 0<r<0.5 

NM P 了 0 时 ， MaM. fi M.Me Z ji]. MaM33H M.M. 2 [BJ BJ ERES i E: 
不 等 的 ， 而 方差 是 相等 的 ， 且 与 标记 有 关 的 遗传 方差 等 于 0。 当 +-0.5 时 , HBS PH, 
方差 也 是 相等 的 。 当 0<r <0.5 时 ， 均 信和 是 不 等 的 ， 而 方差 是 相等 的 。 

Bs, 可 以 根据 各 标记 基因 型 之 间 的 观测 平均 数 和 方差 的 大 小 及 期 望 的 遗传 方差 与 环 
境 方差 的 异 质 性 检验 ， 判 断 标 记 座 位 与 QTL 的 连锁 关系 。 其 中 环境 方 着 可 由 汉 认 的 平均 方 
zit. 

根据 以 上 原理 ， 利用 上 述 群 体 中 不 同 标记 基因 型 的 均值 和 方差 可 以 构建 检验 标记 一 性 
状 关 联 的 所 需 的 有 关 统 计量 。Zhang 等 (1992) 讨论 了 与 之 有 关 的 些 问题 ,我 们 在 引述 时 
作 了 一 些 补充 。 
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i. #J BEF.S k 48 P ES A SK E 2 $X HS B P š e 
i reD.5Elb 
mamas 3 (1-2 r)=0 
mQi-ma- d(i-2r)-h(2r-1)-0 
ma-mae-d-2r)-Lh(Zr-1)-0 
ERER DAL ER ME RA 
/sFin, + sPfa; (f,7=1,2,8; iF 7) 
因此 可 用 于 测验 来 检验 标记 和 与 假定 存在 的 QTL [BRI AG IER, AK BB 
《1 (i,y*1,2,38; ix) 
(sPÍí ni)? | (s7/ n,)? j ' 
i hp; =I |  n;-l 
2， 剩 用 Fs 群体 标记 基因 型 内 数量 性 状 的 方差 
由 标记 基因 型 内 个 体 间 的 方差 可 以 构成 如 下 方差 比 
4s? dP?[2th?l4-V, 
s342s24s3 [1-ü-2r)*]d?[24[1-(1-27 ) ] £ ? 44 V. 
1 


df = 


其 中 s7 Fz 群体 数 恒 性 状 的 表 型 方差 。 DP= 上 9 HEHE, BG ARM UH. 
Mos r< 0.58, FARES 1; 当 r=0.5 时 ， 方 着 比 为 1。 如 时 宇 种 标记 基因 
型 各 自 组 成 的 亚 群 体 是 相互 独立 的 ， 风 方差 比 近似 地 服从 自由 度 为 df1 和 和 dfs 的 下 分 布 ， 
其 中 dfa= df ez, 
(53-2595 s2)? 


^o dfa = . f 
($4)? 4(8 3)? (#8)? 


B4-1 B a-l Bal 
3. 利用 相关 系数 
分 别 给 Fz 群体 中 三 种 标记 基因 型 MM,、M:Ms、MaM;s 以 特定 的 编码 值 (如 1、2、3， 
则 群体 中 各 个 体 的 标记 基因 型 编码 信 与 相应 的 数量 性 状 值 之 间 和 的 相关 系数 为 
R= (-2r)./d?](2s2) 
Ro BERERA 
Sx av (R) (N -2) 


df-N-2, 5 F PRESARE AN AM ics QTLEM, 友之 亦 然 。 在 统计 学 上 ， 
这 与 回归 分 析 的 诛 理 相 类 全。 


6.3 ZH 3 K Q'TL 8 Fç ZI 


Ex icd DR AI BO T5 (8 3075 25 D FT XE PETRO BS RETE S GEL. IRR SIEHE QTL 854 
KRE BK (加 性 效应 和 显 性 效应 )。 
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6.8.1 ”利用 均值 估计 
BIER SSG, FE 
P, - P, = Zd 
ma~” ma-2ü-Zr)d 
3f E. X. 


Ly = 一 一 


(1) 
(2) 


An Fe ae ee, Lew 


1 sí 
"GPS bala 
由 (3) 式 得 重组 率 的 估计 值 为 
r = (1-L ,)/2 
A8 BY a Fr 2878 
VP = Vy (Í 


Vang 


= (1-27) (3) 
s% (n 17 Ima) 831 Spe 
Bal (Pi-P.)}* df py df ps 


将 了 的 估计 值 代入 (2}? 即 得 基因 加 性 效应 的 外 诗 什 


JI 一 Ma it, - Dts 


[ 
4i,2 H34-1 


显 性 效应 的 估计 式 为 


I> — (mac ma)/z 


Ë = 


(1-2 F)” 


+H > — (um a t Hr a) {2 


Lš 
AB AY BS Zr 25 2 


1 52 
Ves 


1-272)* D 2-1 


1 sé 
Vs = í + 
L ,* nB 34-1 


1 ^s sg 
一 上 - 十 } } 
4 n -l B a-i . 
s3 sg 
-一 一 + ——— ] } © 
Baó-1 H s—1 


由 于 可 能 存在 的 RTL 同 效 等 位 基因 在 双 末 间 分 散 分 布 的 影响 , D P os DO SERERE JE 
不 能 真实 地 反映 作 图 群体 中 存在 的 真实 遗传 差异 。 此 时 可 考虑 Bo 群体 中 表 型 极端 的 两 关 
个 体 。 SRAASAN, FLRARA ROAR QTL 上 同 效 等 位 基因 集中 颁布 的 个 体 , 增 
效 和 减 效 等 位 基因 的 纯 合 体 就 是 群体 中 的 级 端 礁 型 个 体 。 因 此 可 以 内 群 体 中 选择 这 两 类 个 
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HEREKE P Ai P= 进行 上 述 分 析 , 以 估计 重组 率 、 基 因 加 性 效应 和 显 性 效应 。 有 关公 
式 中 的 亲本 均值 和 方差 分 别 用 两 类 极端 类 个 性 的 均 秆 和 方差 代 蔡 。 根 据 基 因 分 次 理论 ,如 
果 恨 定 群体 中 只 存在 一 个 QTL 的 分 离 , 则 在 Fs 群体 中 增 效 纯 合体 和 减 效 纯 合体 所 点 比例 
均 为 25%。 出 于 数量 性 状 的 表现 型 易 受 环境 的 干扰 ,因此 在 实际 选择 时 ， 只 和 需 从 中 选择 10 
株 左 右 的 极端 个 体 ( 假 定 下 = 群体 大 小 在 60 以 上 )。 


6.8.2 利用 方差 居 计 
利用 阿 变 群体 标记 基因 型 的 方差 可 得 : 

[| 3Ēremimi + Saina |- | SÉacsai mazo SÉ aca mnam] 
= -&r(ül-r)dh WN sfc., 

其 中 Bz 和 了 BBz 表 示 分 别 为 与 P: 和 Pz 疝 交 。 利 用 了 > 群体 标记 基因 型 的 方差 可 得 
s - s --Br(l-r)ü-2r)dh jG sg 

s fil sË Z Ei La, WI 

8r(1—r)(1-2r) dh 


L. =Í së /sol = = (1-2r) 
8r¿(1-r)dRAh 
其 方差 为 
2 (s 4)? (5$)? 
Fr. 至 一 十 
(sÉc)? Di-l Bag-l 
+ 2(3 y i [sžicmim l” fsBacacanazy |* © 
EE : + — 
(s 8)" OF ny cara na ny Of na eM Ma 23 
[ssecnsim a |* [8sËs¿cnazmsanmy Ë _ 
df acM aM sy df neamo) 


Ait, BBR TEA 
£ = (1-L2)/2 
相应 的 方差 为 
V? = Vr 2/4 
可 以 采用 t MUR CAS 32 H 38 DD RARE. 类 位于 利用 均值 生计 重组 率 时 的 方法 也 可 获 的 
QTL 加 性 效应 和 显 性 效应 的 估计 值 。 


6.3.3 EMS PTA RR ii E 82 
如 果 Fs 群体 中 两 种 标记 等 位 基因 纯 合体 的 数目 完全 符 正常 的 分 离 比 例 , 则 n. ns 
设 该 值 为 N^. 为 了 在 5% 的 显著 水 平 、I1 型 错误 的 概率 为 0.10(z a /a-1,96,5 a -1.28) 
的 如 人 忻 下 检测 到 连锁 的 存在 ， 则 下 述 条 忻 一 定 得 到 满足 : 
8.24 (ma-ma)/ Z(Sš+s2)IN” 
其 中 
mi;-ma-2dí(l-2r) 
若 不 考虑 环境 方差 ， 则 
sats% -Ad?r(l-r)t4 h?r(1-3r44r?-2r?) - 
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设 数量 性 状 的 显 性 度 为 

Bz hed 
则 上 述 条 件 等 式 可 以 重 写 为 

N*z10.5[rü-r)tD?r(1-Br4i4r?-2r?)WJ(1-2r)*? 
HETUES E, RRS NA PLR PERE D0, 1/4, 1/2, 3/4, 
1 和 1.5 时 不 同 重组 率 下 的 最 小 NN“ 值 。 类 似 地 ， 也 可 似 将 标记 基因 杂 合 体 用 于 这 种 分 析 。 


1300 pree 


^ tk & (N) 


L L - 
0.20 0.25 p.30 0.35 0.5] 


E 6.1 SK Ep SEE AE. OLDS RRR T 3b ak 4 EE E B) E J E k 8& (N) 


在 不 存在 基因 型 xX 环境 互 作 的 假定 下 ,可 以 将 环境 方 闫 引入 上 述 分 析 中 。 Ha te xm 
遗传 率 的 定义 可 得 环境 方差 为 

Vas (77/2 + B*,/4)(1/ h 2-1} 
BEZETTER CHATA, IED ARRERA, W 

siz4e% -4Ad*r(ü-r)jr&h?*r(1-8r44r?-2r?)i d?(14 D2/9 (17 b 2-1) 
进而 得 到 | 

N 210.5[r (1- r) t D? r(1-8r Ar *-2r*)40.25(14 £ 2/2) Hj h 2-1) ]l 3-27)? 
Tui pp ER CS RE A S yE A 

2.625(1+ k?/2) (17 h?-1) Z (1-2r)2 
因此 

当 0< DLL, Exc (14 £ 2/2) «1.8; 

340 rs1/8H], 1=1⁄ (1-2r)2=<959:; 
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40.52 h720.1H, 1 o(ü/757-1)«9, 
在 避 、r 和 如 ?二 个 佑 数 的 最 差 组 合 下 ,每 种 纯 合体 将 需要 额外 增加 383 个 。 


6.4 利用 标记 基因 频率 检验 连锁 


6.41 BARE 
以 性 状 为 基础 的 分 析 方 东 的 基本 原理 是 ， 了 由 于 选择 的 铺 果 改变 了 QTL 中 处 于 分 离 状 态 

的 增 效 或 减 效 等 位 基因 的 阁 率 ， 使 数量 性 状 的 高 表 测 个 体 中 TL 增 效 等 位 基因 以 及 低 表 剧 
个 体 中 三 效 等 位 基因 的 频率 增加 。QTL 等 位 基因 与 其 相 邻 的 标记 等 位 基因 之 间 的 “免费 拱 
车 旅行 ”效应 将 使 标记 等 位 葵 因 的 闫 率 发 生 相 应 的 变化 。 当 QTL 等 位 基因 与 某 一 标记 基 
因 连 锁 上 时， 由 于 相 豆 关联 的 结果 ， 必 然 导 致 高 低 表 型 个 体 间 标记 基因 频率 的 着 异 。 因 此 ， 
在 高 低 两 类 选 系 中 基因 频率 具有 显著 差异 的 标记 座位 被 认为 与 QIE 连 锁 在 一 起 (Lebowitz 
等 人 t987)。 根据 Falcener (1981), 当 显 性 效应 站 =0 时 ， 在 Fs 和 BC 群体 中 进行 一 轮 双 
MERHAR, QTL 基因 频率 的 变化 分 别 为 : 

Sq: ELA (F4) 

Sa-kf7/8 (BC) 
其 中 f -2d4/ c. 是 QTL 的 比例 效应 , 上 £ 为 选择 强度 ,0 。 为 群体 基因 型 标准 差 。 经 过 
FRE, QTL ARS ARI Seo QTLA AMEN RH By 2 PE SB BU Rie 
频率 发 生 相 诬 的 变化 ， 在 1 输 选 择 和 * 轮 选 择 时 分 别 为 

= (1-2r}So 


£ 
HO Sime = b G-3r)a-r) Sa 
J= 


6.4.2. 试验 设计 

Lebowitz 等 (1987) 提 出 了 三 种 试验 设计 以 用 于 这 类 以 御 状 为 基础 的 QTL 分 析 。 

设计 1 : APA ea Fb F Fs 或 BC 群体 中 存活 的 个 体 。 测定 存活 个 体 中 的 标记 
BAM BUR, JHMM eR (Fe: 0.5; BC: 0.75 和 0.25) 进 行 比较 。 同 时 在 未 
AB SC p TE YE FEET VE POSEE A 5; EUR US S SE Ri dE ALERTA ET. MARRE 
标记 异常 分 离 的 可 能 竹 。 这 类 设计 等 剂 适合 于 耐 盐 性 、 耐 学 人 性、 耐寒 性 等 而 赣 竹 与 标记 
基因 的 关联 分 析 。 

ibd: 用 于 分 析 从 两 个 近 交 系 间 杂 种 所 选 出 的 品系 。 对 于 单身 选择 所 得 蝇 式 ,比较 
标记 基因 频率 与 Fs 的 期 望 频 举 。 对 于 双向 选择 所 得 的 高 天 型 和 低 表 洲 两 类 品系 ，t 比 较 相 
#7 fa or ic 38 lS A aE h. 这 类 设计 便于 与 育种 目标 相 结 合 。 

Bit MW: 从 Fs 或 BC 群体 中 挑选 两 类 极端 表 型 的 个 体 进行 分 析 。 这 类 设计 在 对 标记 
考查 所 需 成 本 明显 高 于 子 代 培 育 及 对 数量 性 状 考查 所 需 成 本 时 采用 ， 因 而 有 利于 减少 工作 
B BREAD AXE. 

TB 法 的 优点 在 于 它 特 别 适合 于 与 至 种 和 选择 试验 相 结 合 。 尽 管 实际 应 用 极 少 报道 ,但 
作为 这 种 方法 的 延伸 ， 在 利用 分 子 标记 定 位 质量 基因 方面 ， 先 根据 质量 件 状 的 表 型 分 群 ， 
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3dü 208 3X4 TH ASAD RRAMBIE, WOO LEBAAMA. 
6.5 应 用 与 实例 


6.5.1 EREN 

Sax (1923) 证 一 个 报道 了 形态 标记 性 状 与 数量 性 状 的 相近 关联 。 HERESY 
大 小 (数量 性 状 ) 与 种 皮 色 过 (离散 的 单 基因 性状 ) 之 间 存 在 着 有 色 与 大 粒 、 白 名 与 小 粒 
的 相互 关联 。 他 把 这 种 相关 好 结 于 控制 种 子 大 小 的 遗 竺 因子 与 种 志 色 素 若 因 的 连锁 。 T 
过 这 种 关联 现象 也 有 可 能 是 种 皮 色 素 基 因 的 密 效 性 所 煞 。8Sax 的 试验 没有 排除 多 效 性 的 可 
能 性 。Rasmusson (1935) 在 研究 殊 豆 开花 期 的 变异 时 发 现 了 开花 期 与 色素 的 连锁 。 以 其 
中 一 个 组 合 为 例 ， 有 色 花 上 名 种 Gj 的 平均 开花 期 {与 以 若干 品种 平均 开花 期 的 离 差 表 示 ) 3 8. 
ER, ELSE SE Bism 为 -9.3 天 , AREARE T -HEERA A-a, X BI RP 
FLA PH Bibi Sex 1923) 所 观察 到 的 现象 ， 即 有 色 花 植株 的 平均 开花 期 这 于 折 
色 花 植株 , 且 莽 异 达 极 显 著 水 平 ( 岩 6.9)。 但 在 此 之 前 ， 兽 在 该 组 全 中 选 出 了 一 个 时 开花 
的 白色 花 品 系 HRT-II {平均 开花 期 为 -6.1 天 )。 在 HRT-ITX Bism 的 a 群体 中 , 开花 期 的 
其 异 与 颜色 有 关 的 现象 消失 了 。 而 在 HRT-U 与 迟 开花 的 白色 花 品 种 St 的 Fat, JT db 
期 与 花色 的 关系 发 生 了 道 转 ， 有 人 色 花 植株 的 开花 期 灵 著 时 于 白色 花 植 栋 。 这 种 关系 的 逆转 
正 是 交换 打破 连锁 的 必然 结果 。 因此 ， 原 级 合 GjX Bism 中 开花 期 与 色素 基因 的 关联 是 
EGA ER HSRASRME RD PAAM EEA, L ASE HF RRR ROS R E 
Bi. Qk 3 JE nio #s lJ Ej > 35 EK BJ QTL 的 经 典 例子 。 


X* 6.9 Wü XD FCP Se D) 38 qS 


Foi hit FY FER 开花 期 的 差异 
组 —4 
有 色 ( A-) A € (aa) (4 -- aa) 
Gj X Bism 5.87 + 0.31 2.11 + 0.76 8.26 
HRT-IIX Biem -7.97 + 0.36 -8.30 +0.81 0.38 


HRT-IIXSt -1.24 T 0.20 1.63 + 0.23 -2.87 


Everson AI Schaller (1955) [Hj Xm Rb Atlas 与 以 Atlas 7 $6 [F] 38: 2k P EZ DL S 
产品 系 Calif 1306 当 交 ， 研 究 了 与 刺 基 有 关 的 产量 差异 的 遗传 。 刺 芒 主 基因 (F-r) T ER 
轴 毛 长 度 主 墓 因 (S-s) iF AUER. Atlas. BB, HAH #Rss ， 
FERM. Califi30s WIE. KB, MARA rrSS, 产量 较 高 。 在 这 两 个 品系 . 
HF. Pee RAE ERSS, Rese. RSS. rres 。 AN FE [8138 Y rss B9 Po TE 
WCBABEPDROKGR) ERSS 和 rrss 型 的 Fe 株 系 。 由 于 商 产 与 刺 芒 基因 {r) 有 关 , 大 多 数 
rrss ña S. Pi RY tT RRSS 品系 , 如 果真 实 的 情形 与 此 相反 ， 则 表明 刺 世 基因 与 产量 
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BAM RATER, LP RARE Ps) rS 的 片段 之 内 。 RS, 如 果 rri 
ss 品系 间或 RR [ss RRA RBH, WEA r AATE AREER 
WEARS BAA cs 片 成 之 外 。8 个 了 az 基因 型 为 ref rs 的 Esma, RARER 
均 方 显著 ,表明 这 些 总 桑 疗 育 容 真 实 的 产量 差异 。 其 中 两 个 品系 的 产量 极 显 著 低 于 群 林 平 
均值 ,三 个 品系 极 最 其 地 商 于 群体 平均 值 ,说 明 这 两 类 品系 问 有 具有 末 同 的 产生 基因 。 两 个 低 
产品 系 的 产量 与 亲本 Atlas 相当， 它们 可 能 缺乏 高 产 的 等 位 基因 ， 这 些 品 故 米 源 于 R-r 
座位 与 产量 基因 座位 间 的 交换 ， 因 而 带 有 于 Atlas 相同 的 降低 产量 的 等 从 基因。 这 些 结 
果 提 供 了 高 产 与 再世 的 联系 被 打破 的 证 据 ， 和 表明 这 种 联系 是 由 于 基因 连锁 侧 不 是 基因 多 效 
性 所 致 。 

在 动物 方面 ，Thoaay REAL RA Pe ARERR RR, tex 
eA IBI. 8 Be eR LAGU E S| HR oe EHR BRAS (Spikett 和 Thoday 
1966;Thoday1961)o tÇ 5-4 38 [S HEC pL 3S BRE RRAN E SE ELE RT) 87.596. 

XA AL AT (oe Rid Y. EDA L LIDHURL RI dE SEHE UK TE GRUT QTL 的 定位 。 
Ei 38 4k ERE 22 Ps SOUPE IB ERE e 9 ea, RH Eb DKSE k 35 PCI Sa 5 bk Hs 
APRA A, ETARE 个 部 种 闻 代 换 系 ， 使 每 一 个 品种 的 每 一 对 
染色 体 分 别 被 一 共同 亲本 的 对 应 染色 体 所 取代 。 这 样 两 个 品种 间 的 遗传 若 异 就 可 以 一 个 
一 个 染色 体 的 分 割 开 来 ， 而 且 每 个 代 换 系 就 莹 一 个 品种 一 样 ， 成 为 一 个 稳定 的 虽 系 ， 因 而 
可 以 重复 种 秆 每 一 品系 ， 更 精确 闻 研 究 具有 数量 特征 的 性 状 。 Sears Jp lap E 4p EL 
麦 品种 中 国 春 (CS) 和 希望 MARK, 培育 击 含有 希望 品系 染色 体 的 整套 中 国 春 
RRR CS(H)。 虽 然 这 两 个 遇 种 都 是 春 小 去 ， 但 希望 的 抽穗 期 旱 于 中 国 春 ， 品 种 间 Fadá 
熏 期 -- 般 表现 为 连续 变异 ， 且 显著 超过 过 抽身 的 亲本 。 BRR CSH) SSR. Hw 
种 植 于 15=C 恒 温 连 续 光 照 的 控制 条 件 下 , 发 现 其 中 10 个 系 抽 稿 期 显著 早 于 或 迟 于 中 国 春 : 
其 中 CS(H5A). CS(H5D) 和 CS(H7B) 三 个 代 换 系 与 CS 的 摘 随 期 相差 最 大 。 其 中 希望 的 
5A 和 ?8B 带 有 早熟 的 等 位 基因 , MSD 则 带 有 述 熟 的 等 位 基因 (Law 和 Gale 1979). 

上 述 品 种 间 染 色 体 代 撞 系 所 反映 的 可 能 是 代 换 染色 体 与 受 体 的 对 应 染色 体 之 间 大 量 基 
因 差 异 的 总 效应 。 为 了 确定 这 毕 差异 的 特性 ， 一 种 方法 是 将 代 换 荣 与 受 体 亲本 杂交 ， 产 生 
纯 合 背 景 下 单个 京 色 体 的 杂 合 体 (Law 1966)。 该 杂种 衍生 物 之 间 差 异 就 反映 了 两 个 对 应 . 
染色 体 有 差异 的 基因 的 分 离 。 通过 对 这 些 杂 种 生生 物 的 研究 ， 可 以 情 计 所 定位 的 基因 数 
目 及 其 效应 。 如 果 将 单 染色 体 光 种 与 所 研究 的 染色 导 为 单 体 的 受 体 品种 回 交 ， 则 它们 的 衍 
生物 为 该 雄 色 体 的 半 合 重组 体 或 非 重 组 体 ， 将 这 些 衔 生物 自 交 ， 订 选择 到 稳定 让 传 的 单个 
染色 体 的 杂 人 合体， 该 梨 合 体 可 用 于 检测 品系 〈 前 不 是 株 系 ) MMR. Hath ikti 
扩展 ， 可 凡 来 产生 一 个 代 换 染色 体 与 受 体 品种 中 同 源 的 端 着 经 点 染色 栖 相 结合 的 杂种 ， 使 
代 换 染色 体 只 有 一 个 臂 是 杂 侣 的 ， 而 另 一 个 忱 是 半 合 的 ， 因 此 交换 只 会 发 后 在 一 个 展 上 。 
对 该 杂种 本 生物 的 研究 可 以 发 现 基 国 所 在 的 染色 体 和 车 发 其 与 着 丝 点 的 相对 距离 。Law 等 将 
CS 双 着 丝 点 TBY 5 CS(H7B) 杂交 形成 一 个 辟 (7B5) RAL —A 9 TB) 半 台 的 杂 合 体 
(交换 只 会 发 生 在 7B" 上 )。 将 该 杂 合 体 再 与 CS 单 体 (7B) 杂交 , 根据 届 交 后 代 性 状 是 否 发 生 
分 高 来 判断 QTL 所 在 的 染色 体 辟 位 (图 6.1)。 结 果 表 明 , Law (1966) 所 证 实 的 控制 生育 期 
BUE (EDIT UTOR TRASK eb, 纱 为 杂种 后 民生 育 期 的 双 上 峰 分 布 只 出 现在 TBS 的 
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REM, BATHE AA SA 25 L 6cM. xt CS(H5A) 30 CS(H5D) PRUETT i 2548R Sei BH, 
#E E REAM ER LOTES E HEERS AAE (Law 1966). 

DA tr ict dk Al 2 A CAR, S HP) A PE RS oR io - MBER 
关联 的 研究 主要 是 有 尖 玉 洲 和 得 若 的 。 在 玉米 中 已 证 实 了 同 工 酶 标记 与 产量 基因 的 连锁 
(Stuber 等 1980}。 在 己 闸 中，Tanksley 笑 洒 用 以 标记 为 基础 的 平均 值 差异 法 , 利用 回 
交 群 栖 ， 确 定 了 与 村 涉 寻 串 性 、 叶 片 长 宽 比 、 上 章 重 和 种 子 重 杂 个 数量 性 闫 有 有关 移 日 TL 及 其 
所 在 的 染色 体 。 Weller 3X (1988) 研究 了 者 站 中 5 个 形态 穆 记 和 4 个 同 工 酶 标记 与 18 个 数量 
性 状 的 相互 关联 。 在 太 豆 中 ，Graef 等 (989) 研究 了 两 个 G. Soja XG. max 回访 群体 中 
同 工 酶 标记 与 数量 性 状 之 闻 的 关联 。 


-了 3 7B” o TBE 
S — 7B- X 7B" — ———g-———————. 78r 
CS | CS(H7B) 
TBS a ` 7B- CS(H7B} 
0— — —-- 7B? CS x TBE —-— p —— TB = 
i CS & fk (7B) 
衍生 物 


d) 无 分 离 ，QTL 不 在 7BT 上 
(2) AH, QTLAETB™ E 


& 6.2 HAE S He E 88 QTL EE WW 


利用 RFLP EAU ric. ES Buc EBE dRuÉT RFLP 与 抗 虫 性 (Nienhuis 等 1987)、 
np P PREISE A Sr S (Osborn $1987) 以 及 水 分 利用 率 (Martin 等 1989) 等 数量 性 状 基因 之 
间 的 关联 。 在 大 豆 中 ， 分 子 标记 已 用 于 鉴别 Glycine max X G. Soja 衍生 群体 的 QTL。 
Eeim3 (19902) 利用 70 个 RFLP 标记 研究 了 CG. max X G. soja 单 交 群体 中 的 种 子 硬 实 性 ， 
所 发 现 的 QTL 解 释 了 群体 硬 实 性 总 变异 的 11 。Keim 等 {1990b) 以 则 一 群体 继续 作 图 ， 利 
用 150 个 RFLP 标记 发 现 了 与 成 熟 期 和 形 麻 性 状 有 关 的 QTL, R n] LAR 2096 以 上 的 性 状 
总 变异 。Diers 等 {1992) 采用 同一 群体 ， 乔 用 243 直 了 RFLP、5 沾 同 工 酶 、 1 个 贮藏 让 白 和 三 
个 形态 学 的 标记 ， 进 行 了 种 子 蛋白 虎 和 含油 量 的 基 兢 型 分 析 ， 发 现 对 于 特定 性 状 ， 分 离 标 
WC RT A 8 PE AS IE RU A 8 25 4326». Fatokun 4$ (1992) 采用 RFLP 图 谱 定 位 了 影响 亚 豆 和 
"RO APPT S£ BJ QTL, Bch By SE ee 39 3E SR RP QT LAT SL Be Et zJ 52 B 
62.720. EEH, Beavis (1991) 利用 4 个 Fs 群体 研究 了 影响 株 高 性 状 的 人 TL， 所 鉴定 
采 QTL 大 多 位 于 已 定位 的 质 盖 遗传 基因 座位 附近 。Edwards 等 (1992) 利用 98 个 RFLP 探 针 和 
16 个 同 工 酶 标记 考查 了 过 去 利用 闻 工 酶 作为 遗传 标记 研究 过 的 玉米 Fz 群体 中 标记 基因 与 数 
在 性 状 之 间 的 关联 ， 发 现 与 QTL ARE RFLP PID SHAM AKER +R, 
Reiter 等 (1991) 在 控制 试验 下 评价 了 玉米 自 交 系 间 90 个 下 ,家系 在 低 磷 胁迫 下 的 萌 养 生长 ， 
发 现 77 个 RFLP 标 记 中 有 6 个 与 低 磷 及 迫 下 的 表现 存在 显 获 关联 ， 其 中 一 个 标记 基因 座位 评 
EA OPE 25% 的 总 袁 型 变异 ， 所 有 鉴别 的 QTL 均 以 加 性 基因 作用 为 主 ， 其 中 两 个 标记 与 加 性 
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尖 吉 性 的 上 位 性 互 作 柱 关 联 ， 包 括 3 个 标记 基因 座位 和 显著 上 位 性 互 作 的 客 元 回归 模型 解 
释 了 总 表 型 变异 的 46 内 。 TEAR, Powell 0992) 以 rDNA 的 基因 疗 踊 顺序 为 多 态 性 指 
标 ， 以 大 麦 DH 群 体 为 材料 ， 发 现 了 rDNA 等 位 基因 与 大 宪 产 量 、 干 粒 重 、 水 分 敏感 性 (上 反映 
FF OR GRE) Eh F£ Ar hn BE Se EAA OB SEK © 

JRE, ARO C degno S SUE EDU E OSEE BUE SE. BIR —— SJ 3 , 


6.5.2. 数据 实例 

FALRA kE EAS (YQ 和 痢 型 水 稳 京 系 17 (JZ) 为 亲本 配制 杂交 组 合 ， 囊 月 
交 产 生 Fs 群体 , 利用 分 于 标记 构建 了 连锁 遗传 图 谱 ( 见 图 4.3)。 访 作 图 群体 由 76 个 植株 组 
.成 ， 共 调查 了 了 10 个 农艺 性 状 。 两 个 亲本 种 10 个 种 株 的 数量 性 状 列 于 表 8.10。 FoR KES 
数量 性 状 和 第 5 染色 体 上 的 7 个 RRFLP 标 记 座 位 的 基因 型 数据 分 别 列 于 内 6. 寻 各 表 8.12。 我 
们 以 此 将 和 帮 为 后 续 有 关 章 节 中 QTL 作 图 的 数据 实例 。 同 时 我 们 也 欢迎 有 兴趣 的 同行 将 其 应 
用 二 各 自 的 研究 中 。 


x 6.10 PPAR MEG 38 2 ZY Q PIX HERRA 


+ 


wera 8 (ZYQ) RR 17 (JX) 


alt 
ur 
E. 
ay 
3 
Bi 


RK ALK BRR FHM RR AK KEM SEM 


1 106 78 18.1 182 83.38 101 109 20.7 181 92.82 
2 106 91 19.9 171 84.21 104 112 23.4 173 88.44 
3 108 81 23.5 212 79.72 104 108 20.6 161 83.23 
4 i05 90 21.4 217 81.11 i04 105 21.7 163 79.14 
5 106 96 20.0 233 84.12 101 i08 21.0 127 81.89 
6 107 91 20.7 215 80.47 102 109 22.1 172 80.23 
7 106 93 19.5 170 81.18 102 107 20.5 120 90.83 
8 106 81 20.2 231 79.65 106 105 19.5 141 $0.07 
9 108 89 19.7 186 77.432 104 102 20.0 112 89.29 
160 108 82 21.5 234 77.35 104 108 20.6 145 88.28 
均值 106.5 30.2 20.5 200.1 80.86 103.2 106.8 21.0 149.5 86.42 


1. 标记 -性 状 关 联 的 检测 
利用 标记 基因 型 之 间 数 量 性 状 的 平均 数 比 较 以 及 单 向 分 组 方差 分 析 方 落 ， 发 现 了 分 布 
于 第 5 内 色 体 上 的 7 个 RFLP 标记 与 5 个 数量 性 状 之 间 的 关联 。 其 中 均值 比较 发 现 了 1416 个 
显著 或 瓜 显 著 的 比较 /性状 组 合 ， 吐 及 到 所 有 的 标记 积 性 状 ( 表 6.13)。 单 向 分 组 方差 分 本 
发 现 了 8 个 显著 的 标记 /性 状 组 人 台 , 涉及 到 除 生 育 期 以 外 的 4 个 性 状 和 除 RG474 和 RG435 以 
外 的 5 个 标记 ， 其 中 R270/ 生 长 、RG701 额 花 数 、RG697 /结实 率 三 个 组 合 的 关联 达 极 显著 
水 平 ( 表 6.14)。RG578 也 同时 与 两 个 相关 狂 状 { 乱 长 和 颗 花 数 ) 存在 显著 关联 , 这 表明 同一 
标记 同时 与 多 个 祖 关 性 状 存在 着 显著 航 相 互 关联 。 
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# 6.11 KE EE B PRAT 3E h D| F. SE TE PJ SSR ERP GENS dU 


X 


号 生育 期 ARE HK mH PXE 


i 126 
2 107 
3 112 
4 95 
5 118 
6 110 
7 101 
5 118 
9 118 
10 115 
11 104 
12 109 
13 107 
14 114 
15 123 
I6 111 
17 118 
18 113 
19 124 
29 102 
21 116 
22 113 
23 115 
24 101 
25 109 
28 111 
27 116 
28 115 
29 114 
20 109 
31 114 
32 119 
33 105 
a4 113 
35 119 
86 i16 
37 107 
35 114 


115 
127 
123 
117 


20. 


20. 


25. 


28. 


22. 


30. 


23. 


bo 
ot 
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129 
356 
841 
202 
285 
311 
126 
207 
217 
186 
330 
162 
270 
314 
146 
254 
322 
357 
228 
231 
310 
201 
411 
171 
233 
204 
224 
233 
197 
237 
221 
了 3 


42. 
.84 
25. 
60. 
26. 
84. 
42. 
46. 
56. 
55. 
28. 
59. 
ig. 
£4, 
49. 
35. 
72. 
28. 
18. 

45, 
21. 
47. 
27. 
82. 
36. 
61. 
60. 
47. 
28. 
39. 
49, 
37. 
28. 
55. 
BO. 
71. 

64. 
51. 


44 


64 


69 


SRR dex Bk REM dox 


s 性 # 
= 

89 124 107 21.7 
40 199 106 25.4 
41 106 128 25.2 
42 106 108 20.4 
43 92 100 24.2 
44 115 112 20.5 
45 18 113 24.6 
46 108 113 25.5 
47 125 106 21.9 
48 120 106 19.5 
49 101 110 22.5 
56 121 104 23.6 
51 124 91 21.5 
52 122 110 21.5 
53 112 111 21.5 
54 114 127 23.1 
55 106 07 18.1 
56 124 192 24.2 
57 89 109 23.0 
55 112 110 28.2 
598. 114 140 27.0 
60 118 94 26.0 
61 106 110 22.7 
62 117 106 25.0 
63 114 96 22.3 
64 111 107 25.5 
65 119 116 24.5 
66 109 90 21.5 
67 -108 95 22.1 
68 104 120 22.8 
69 103 101 20.5 
70 99 104 23.5 
71 103 124 25.5 
72 115 118 28.7 
78 312 118 22.3 
74 111 135 28.8 
75 114 100 19.8 
76 117 131 26.5 


224 
254 
156 
115 
260 
188 
270 
212 
153 
126 
216 
161 
189 
182 
186 
180 
162 
214 
172 
198 
202 
187 
178 
227 
154 
220 
188 
145 
149 
167 
134 
225 
210 
237 
198 
213 
155 
327 


69. 
60. 
66. 
.26 
.68 
.66 
.11 


64 
63 
22 


36.12 ABMS THS 和 和 京 系 19 亚 种 则 Fz 群体 的 有 RFLP 标记 基因 型 


RFLP 标记 


RFLP 标记 


RG RG RZ RG RG RG RZ * RG EG RZ RG RG RG RZ 


= 


697 474 435 225 


70 


573 13 


697 474 435 225 


TÜ 


573 13 


10 
11 


12 
13 
14 
15 
18 
17 
18 
i9 
20 
21 


58 
59 
60 
61 


63 


64 


22 
23 


24 
25 


26 
27 


28 


29 
30 
31 


32 
33 


34 
85 
36 
37 


75 


38 


J X EtA 


1: ZYQ& (E, RSH, 8 
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36.13  ZYQ/JX P. # FP iE ELE AA EERS 8 2 25 t RH 


Bp d EK E 性 # 
标记 ze - 
B, 3 AR Te 8 BK REX BRE 
RG5T7T3  mi-mses 2.21 -0.18 -1.06 -41."74* 6.55 
My-De 2.19 5.99 0.96 3.26 4.89 
Bo- Ms -0.032 6.18 2. 03r» | 45.00««*  -2.56 
RG13 M,y-Ms 3.84 0.24 -06.66 -28.32 0.51 
mı- Ma 2.87 3.63 1.10 -16.71 -1.11 
Mo-i a -0.97 3.39 1.76*» 11.62 -1.63 
R270 -Dn .02 1.78 1.00 20.92 -5.73 
Mya-Hs 2.49 B.44« Z.75*« 65. 9236868] -11.84 
£ Ms 1.47 6.67* 1.75««  Á 48.01««4 -6 11 
RG697 ) mi-mz -1.04 1.85 0.46 -14.98 -13.67% 
mı- Mg 1.50 6.76 0.23 -10.92 3.00 
Mos 2.54 4.90 -0.24 4.07 16.67% 
RG494 ma-ma 8.05 -0.79 -0.05 -31.95 1.45 
f masma 5.102 4.63 0.87 -1.96 4.12 
Pa 2— DT a 2.05 5.42 0.92 29.98 2.67 
RG435  m,-m. 2.35 0.35 - 0.40 -14.44 8.12 
Mta- Ia 2.98 3.9'7 -p.81 -9.7D 13.84 
Ma-Ha 0.63 3.82 0.49 4.75 5.73 
RZ225 4-1 -0.72 -1.40 -0.26 -7.13 -4.38 
m-a -0.77 5.97 0.73 2.02 5,48 
Mma- Ms -0.06 7.35% 0.99 10.04 5.86 


+ 3P ++ 3 2 Z MURS 428196 显著 水 平 


E614 ZYQ/IX Rs 群 体 标 记 基因 型 之 同 数量 性 状 的 单 疝 分 组 方 天 分 新 


F ij @ Ë a # 其 性 dX 
标记 
df. d£. 生育 期 RR BRE gE SRR 

RG573 2 73 0.56 2.48 4,15 4.83" G.66 
RG13 2 72 1.37 0.81 8.26* 1.09 0.05 
R270 2 73 0.48 8. T5» &.24ee  Á 6,88» 43.48 
RG697 2 64 0.67 1.66 0.14 ^ 0.23 5.454 
RG474 2 72 1.93 1.67 0,78 2.18 0.20 
RG435 2 72 0.88 1.00 0.20 0.29 2.01 
RZ2225 A 72 0.06 3.524 0.94 0.20 1.84 


*dueaezp sik 5 5⁄4 Au 194 显著 水 平 
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FCB, ASR LRM SABO E E Pin - VERA. Hae 
比值 均 大 于 1( 表 6.15)， 但 均 未 达 显 著 水 平 。 方 差 比值 与 单 向 分 组 方差 分 析 中 的 下 值 以 及 
均值 比较 中 的 上 和 值 状 小 成 正比 ， 这 玫 明 利用 了 Fs 群体 总 方差 和 各 标记 基因 型 方差 所 构造 的 
方差 比 的确 可 以 用 于 揭示 标记 -性 状 间 可 能 存在 的 相互 关联 。 

标记 基因 型 的 编码 值 与 相应 的 数量 性 状 之 间 的 相关 分 析 表 明 ， 疹 由 个 标记 -性 状 的 关 
联 达 到 显著 或 极 显著 水 平 ( 表 6.16)， 这 些 组 合 是 : RZTO-EEGEN CORRIGE. GRADU, RG435- 结 
实 率 。 其 中 BRZ70 与 稿 长 和 额 花 数 这 两 个 相关 性 状 的 关联 极为 显著 , 这 与 方差 分 析 和 均值 比 
较 的 结果 完全 一 致 。 


56.15 2YQIJX P, # fk A. i XE EL > F] St # t T 2 ALA 


F #j $ Ë AE Kk Ë 性 X 
标记 - _ as 

df, df. 生育 期 Tt me # K AER 结实 率 
RG573 75 72 0.998 1.025 1.047 1.098 1.001 
RG13 74 64 0.999 0.044 1.033 1.078 0.076 
R270 75 63 1.055 1.096 1,131 1.125 1.039 
RGG? 66 BT 0.966 1.007 0.937 0.987 1.174 
RGA4'"4 74 72 1.043 1.008 0.951 0.999 1.005 
RG435 74 59 0.994 0.596 1.004 0.994 1.058 
R7225 74 67 0.974 1.086 0,970 0.949 1.035 

45% 

AEH F>- 


s3+2s2+ gł 


#616 ZYQJ/JX Fs 群体 标记 基因 型 与 数量 性 状 表 型 之 间 的 相 基 系数 


标记 df EWR AE | 条 长 SER 结实 素 
RG573 74 -0.098 -0.207 -0.151 -0.049 -0,057 
RG13 73 -0.109 -0.131 -0.186 0.068 0.025 
REZ70 74 -0.113 -0.287* -0.849«*  -0.386** 0.197 
RG687 65 -0.084 -0.211 -0.018 0.045 -D.104 
RG474 73 -0.223 -0.158 -0.117 -0.021 -0.073 
RG435 TŠ -0.139 -0.142 -0.008 0.048 -0.258* 
R2225 73 D.034 -0.222 -0.111 -0.026 -0.124 


* Ane deo AE P| ik 596 Ap 196 显著 水 平 


根据 数量 性 状 的 表现 将 fs。 群体 分 成 高 于 Fs BART Fa 均值 的 两 个 亚 群 ,分 析 了 亚 
群 间 各 标记 等 位 基因 频率 的 差异 { 表 6.17) 。 结 果 表 明 ， 对 于 太 部 分 标识， 其 ZYQ 等 位 基因 
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6.17 — ZYQIIX FLA AA EERE REA (A FI BM 
1K T Po 48 REM) +] Z Y Q Su BA By Bl ae 


标记 生育 期 RE BK HER BRE 


RG578 > M 0.477 0.557 0.500 0.485 0.514 
<M 0.455 0.390 0.434 0.453 0.427 
RGIS >M 0.429 0.529 0.473 0.438 0.443 
« M 0.439 0.354 0.395 0.430 0.425 
RZ70 > M 0.419 0.471 0.500 0.530 0.329 
<M 0.348 0.317 0.276 0.279 0.439 
RG697 > M 0.461 0.517 0.453 0.426 0.516 
<M 0.448 0.405 0.457 0.475 0.408 
RG474 > M 0.512 0.544 0.487 0.469 0.500 
«M 0.391 0.390 0.432 0.458 0.425 
RG435 > M 0.488 0.544 0.432 0.438 0.557 
<M 0.409 0.378 0.474 0.465 0.363 
RZ225 > M 0.452 0.544 0.473 0.469 0.529 
<M 0.455 0.378 0.434 0.442 0.887 
F. p 3 3⁄2 M 111.9 113.7 23.9 222.9 49.4 


的 频率 在 0.40 一 0.55， 和 群体 中 和 型 等 位 基因 的 频率 偏 低 《 低 于 理论 值 06.5) 。 但 对 于 有 些 标 
记 - 恰 状 组 会 , 在 两 个 亚 群 体 间 ，2ZYQ 等 位 基因 的 类 率 帝 异 较 大 。 其 中 矣 素 之 凑 大 于 0.15 
的 有 8 个 标记 -性 状 组 合 , 而 大 于 0.20 的 只 有 RZTO- BERI RZ70- 额 花 数 两 个 , 这 与 上 述 其 
它 分 析 所 得 结果 基本 类 似 。 
标记 与 数量 性 状 的 相互 关联 是 标记 基因 座位 与 控制 该 性 状 的 QTL 相 互 连 锁 所 造成 或 是 
由 于 标记 基因 的 一 因 多 效 。 而 同一 标记 与 多 个 相关 性 状 的 关联 则 可 用 于 解释 数量 性 状 之 间 
采 能 存在 的 遗传 相关 。 一 般 认为 造成 遗传 相关 的 音 要 原因 是 基因 连锁 或 一 因 多 效 ， 即 控制 
个 同 数量 性 状 的 QTL 相 互 连 锁 或 司 一 QTE 影响 两 个 或 两 个 以 上 数量 性 状 的 遗传 。 要 区 分 这 
两 种 可 能 的 原因 ， 还 有 竺 于 QTL 的 精确 作 图 。 
在 理论 七 ， 当 标记 基因 型 之 间 数 量 性 状 的 平均 值 不 相等 时 ， 标 记 - 性 状 之 间 的 关联 条 
能 是 由 二 标记 基因 的 一 因 多 效 (r-0) 而 不 是 连锁 (0 < r < 0.5)。 而 当 方 差 不 等 时 ， 标 
i 记 - 性 状 之 间 可 能 存在 连锁 (0< r < 9.5) 也 可 能 是 相互 独立 的 (r=0.5)。 据 此 可 以 判断 
标记 和 数量 性 状 间 相 互 关 联 的 遗传 原因 。 在 本 例 中 ， 均 值 比较 中 关联 极 显 著 的 标记 /性 状 
组 台 均 得 到 方 卷 分 析 绪 果 的 证 实 ， 表 明 这 些 极 显著 的 关联 是 由 于 标记 -QTEL 连 锁 的 结果 。 
根据 标记 基因 型 与 数量 性 状 表现 增 之 间 的 相互 美 联 ， 只 能 检测 到 正好 处 于 标记 座位 的 
QTL， 其 有 效 性 在 很 大 程度 上 取决 于 遗传 图 谱 和 的 伯 和 程度 及 同一 分 离 群 体 所 容纳 的 遗传 标 
记 的 和 多少。 过 去 由 于 形态 标记 在 数量 上 的 限制 以 及 部 分 标记 宕 型 上 的 有 害 福 ， 通 过 标记 与 
- 134 - 


数量 性 状 之 间 的 关联 所 能 发 现 的 QTL 是 十 分 有 限 的 。RFLP 等 分 子 标记 由 于 其 数量 多 日 表 
型 上 旺 中 性 ， 可 以 在 一 个 作 图 群体 中 定位 大 量 的 标记 ， 并 使 之 覆盖 全 部 基因 组 ， 因 而 在 理 
论 上 有 可 能 检测 到 与 某 一 数量 性 状 有 关 的 所 有 QTL. AAY (1994) 采用 位 于 水 稻 12 条 
PARERS? 个 RFLP 标记 (覆盖 了 水 稻 的 大 部 分 基因 组 ), 通过 标记 基因 型 之 间 数 量 性 
状 的 平均 值 和 方差 比较 及 单 向 分 组 方差 分 析 ， 共 揭示 出 显著 关联 的 标记 ~ 性 状 组 合共 9 个 ， 
El RG101- 株 高 、 上 RG544- 株 高 和 额 花 密度 、RG449- 分 杰 骨 、RG573- 生 长 、RG172- 株 高 
ALM. RG1- 分 成 集 、RG869- 颖 花 密度 , 并 认为 这 些 标记 -性状 关联 下 能 是 由 于 标 
记 基 因 与 控制 相应 数量 性 状 的 QTL 之 间 连 锁 的 结果 。 随 着 遗传 图 谱 中 已 定位 的 分 子 标 记 
的 逐 渐 增加 ,这 类 方法 的 效率 也 将 不 断 所 高 ， 并 使 之 成 为 可 以 普遍 接受 而 又 简单 易 行 的 方 
法 。 

2. 标记 -QTL 重 组 率 及 QTL 基 因 效 应 的 估计 

根据 P> 和 群体 标记 基因 型 的 均值 及 亲本 均值 所 估计 的 标记 -QTL 重 组 率 及 相应 的 基因 加 
性 效应 和 显 性 效应 列 于 表 6.18。 重 组 府 的 估计 值 分 布 于 -1.966~0.4942 Kl. HIE EA 
率 估计 值 中 ， 经 测验 ， 均 与 独立 时 的 期 望 重 组 率 (0.50} 无 显著 差异 。 由 于 在 估计 重组 
率 时 采用 了 两 亲本 的 表 型 均值 之 差 ， 因 此 人 负 的 重组 率 估计 值 可 能 与 双亲 间 数 量 性 状 的 表 型 
差异 较 小 有 关 ， 而 决定 亲本 表 型 差异 大 小 的 因素 除了 受 遗 传 差 异 的 大 小 影响 之 外 ， 还 与 它 
们 之 间 QTL 等 位 基因 的 分 布 有 关 , 一 对 存在 遗传 差异 的 亲本 可 能 由 于 同 效 等 位 茜 因 的 分 散 
分 布 而 具有 相同 的 表 型 ( 详 见 第 11 章 )。 其 结果 使 亲本 间 的 表 型 差异 小 于 zs 群 体 中 两 类 标 
记 纯 合体 的 差异 ， 而 导致 负 的 重组 率 估 计 值 ， 并 同时 影响 基因 量 性 效应 和 加 性 效应 的 居 计 。 
此 外 ， 在 理论 上 ， 重 组 率 佑 计 值 念 接近 0.59， 其 相应 的 加 性 效应 和 显 福 效应 的 估计 信和 就 合 
高 。 因 此 ， 只 有 当 重 组 率 的 估计 值 与 0.50 存 在 显著 差异 时 ， 基 因 效 应 的 估 值 才 是 有 意义 的 ， 
表 6.18 所 列 数据 供与 下 述 分 析 比 较 时 参考 。 

为 克服 QTL 同 效 等 位 基因 在 亲本 间 的 分 散 分 布 对 重组 率 及 相应 的 基因 效应 估计 的 影响 ， 
我 们 采用 Fs 群体 的 极端 表现 型 个 体 来 估计 原始 亲本 中 不 能 表 瑞 为 表 型 的 真实 差异 。 结 打 
表明 ， 所 有 标记 -性 状 组 合 的 重组 率 估计 值 均 处 于 0.00~~0.50 的 理论 值 范围 内 (6.19) 。 
经 测验 ， 有 五 个 标记 -QTL 的 连锁 达 显 著 水 平 , 即 重组 率 估 计 值 与 0.50 存 在 显著 差异 ， 
其 中 RZ70 与 穗 长 和 颖 花 数 的 QTL 连锁 达 极 显著 水 平 。 不 显著 的 标记 -性 状 组 合 , 其 重组 率 
信 值 均 在 0.40 以 上 并 接近 0D.50。 

对 于 显著 的 标记 -QTL 连锁 , 合计 了 有 关 的 基因 效应 { 表 6.20)。# MAZA, MER 
应 的 显著 性 与 其 重组 率 的 显著 性 相 平行 ， 其 中 影响 穗 长 和 疾 花 数 的 QTL 的 加 性 效应 达 极 肥 
著 水 平 ， 可 分 别 使 穗 长 增加 4.6cm, 每 征 颖 花 数 增加 108 个 。 基 因 显 性 效应 估计 值 均 未 达到 
著 水 平 。 

3， 与 标记 连锁 的 QFPL 所 能 解释 的 变异 频 总 变异 的 比例 

在 国 归 分 析 中 ， 不 仅 下 以 根据 F RRA! 测验 的 结果 判断 标记 与 性 状 的 关联 是 否 达 
到 显著 水 平 ， 而 且 可 以 将 数量 性 状 的 总 亮 异 分 解 为 线性 回归 所 引起 的 变异 和 随机 误差 所 引 
起 的 剩余 变异， 决定 系数 (r?) 所 反映 的 就 是 与 标记 相关 联 的 QTL 所 解释 的 变异 占 总 变 蜡 
的 比 枫 。 对 ZYQ/JX Fs 群体 的 分 析 表 明 ， 下 测验 或 + 测验 显著 的 标记 -性 状 组 合共 有 8 
个 ， 其 中 4 个 极 显 著 。 对 于 昆 著 的 标记 -性状 组 合 ,标记 所 能 解释 的 变异 占 性 状 总 变异 的 比 
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f 1.28% ~14.91% . FERN RKB R279 分 唱 能 解释 征 长 和 颖 花 数 变异 的 12.1594 
和 14.9196. 


# 6.18 概 据 ZYQ/IX PLR $E 38 P E RD BJ 39 fg dur š: 45 YF -QTL 
重组 率 (r)}、 共 因 加 性 效应 (9) 种 显 性 效应 15) 


标记 RE 生肖 斯 i # x SG XK 
Rü573 r 0.168 > 0.399 0.320+ 0.110 -n.880 t 1.363 0.468 c 0.204 0.156 0.614 
d 1.650% 1.952 6.300 + 4.956 0.2860+ 0.275 25.300 + 160.051 2.7B3-r 5.071 
A  -2.534-* 4.005 24.445 1- 19.914 0.522: 0.217 -— -10.705 10.382 
RG13 r 0.066 r 0.437 6.391+ 0.124 ~O.483% 1.383 0,335 0.225 0.400 0.640 
d 1.650 十 1.824 8.300 + 6.338 0.220€ 0.253 -25.900-- 33.800 -2.783 + 17.830 
b -3187+ 2.4205 33.002 = 68.478 0.3121 0.168 183.184 + 129,081 -26.850 + 119.20 
RZ7G 了 0.123 0.464 0.246 £ 0.115 -1.956:t 2.806 -0.181- 0.286 -0.564 + 0.796 
d 1.660 2.005 B.3O x 8.634 0.2B0 t 0.094 25.300 + 68.616 -2.763 + 1.875 
È 6.4004 8.184 9.458 + 10.217 O.016+ 0.027 T.287+ 8,457 -D.042-- 1.100 
RT r 0.273.5 0.484 0.297 + 0.185 0.208 1118 0.392 0.236 他 .251 十。 0.638 
d 1.650 2.498 B.300+ 5.610 280+ 1.528 -25.800 x 54.917 2.7183 6.536 
E 8.644 8.693 8.229 +17,883 -—92.182-c 4 804 204.657 + 359.243 52.334 +16.262 
RG474 r —D278+ 0.418 0.381+ 0.122 —0.274+ 1.351 0.4814 0.242 10+ 0.600 
d 1.650 0.828 8.3004 7.226 O.280+ 0.381 -25.300 + 315.915 Z.783+ 4.420 
h 0.2094 25.733 39.941 34.353 0.202-- (0.280 — 1.107 8.411 
RG435 r 8.048-- 0.451 O.38l+ 0.115 0.4842: 0,846 0.404: 0.214 -0.143 T 0.677 
d 1.650 + 1.612 8.3000 7.801 —0.280 + 37.314 —25.800 + 66.118 2.783+ 1.216 
ñ  -10840 2.212 32.168 + 48. 407 一 261.257 + 406,242 -0.183 + 0.727 
RZ225 r 0.3837 0.431 0.320-- 0.101 -0.151+ 1.141 0.471 0.213 D.008:- 0.610 
d -1.650+ 6.054 8.900 4.546 D.280-- 0.384 25.800 + 186.661 2.783+ 3.328 
A 5,856 + 34.101 33.903 + 19,482 0.368-F 0.393 一 - 7.350 4.683 


meee 
--: MATH r AROS TRS AM Aii. 

ABU r 估计 亿 可 能 由 于 两 亲本 问 数 量 性 状 的 差异 较 小 所 致 (与 同 赦 等 位 基因 的 

分 布 状态 有 关 ) 


X 6.19 根据 ZYQ/JX 下 s 群 体 标记 基因 型 的 雹 信和 各 访 基 伴 甘 的 标记 -QTL 
FAE) (EFR ARKH EES £ HFR f b 05 E 3 8 39 
5B 4 Ik BJ 35 e qu GE UE, MKD 4 fk # -5) 


标记 生育 其 FW. w 稿 长 m deu # x x 
RG573 0.459 0.421 0.448 0.493 0.471 
RG13 0.446 0.452 0.440 0.462 ` 0.491 
RZ70 0.453 0.389» 0.851«» 0.341«* 0.407 
RG697 0.472 0.411 0.488 0.475 0.477 
RG474 0.4044 0.439 0.453 0.495 0.468 
RG435 0.444 0.448 0.500 0.478 0.392» 
RZ226 0.485 0.421 0.461 0.493 0.457 


36.20 根据 ZYQIJX F. # fk ii 3E El # By 39 E qu dE tr BJ 3 D -Q TL # H 
&& Fi EE O MN (d) u 3 k 9k Br (b ) RARER 

CRP H Se dB E FL E BJ SF AD ERAS, + O de EQ ES RHA X d F. 
群体 中 药 两 类 极端 才 型 小 体 的 均值 和 方差 的 代替， 报端 类 型 个 体 数 =8) 


sz (r). 


-ERAS SRR BAR 
标记 一 性 di r + d + Sa A + sx 
RZ70 #5 0.389 + 0.049 19.000+ 8.318 49.862+ 53.541 
RZ70 # + 0.351+ 0.050 4.619€ 1.552 4.237+ 7.314 
RZTO BE 0.3414 0.054 108.687 + 36.560 134.665 + 156.071 
RG474 生育 其 0.404 + 0.049 13.250+ 6.648 -13.467 t 47.268 
RG435 dx x 0.392 0.047 31.941 13,943 -25.453- 96.716 
#621 — ZYQJJX P. E QE $t E E IRE 3209 5 dx n d. BI ELS BSH 
(FN PAESE, 为 回归 系数 显著 性 检验 上 d, 
r AR RH) 

标记 参数 # W EB 烷 高 # + RTE M 结实 率 
RG573 F 0.7205 8.5108 1.7319 0.1761 0.2409 

t 0.7023 1.0363 2.9917«« 0.0404 6.1555 

r? 0.0096 0.0428 0.02290 0.0024 0.0033 
RGi3 F 0.8847 1.2717 2.6130 0.3441 0.0470 

£ 0.7740 0.6347 3.7532«« 0.0579 0.0687 

r? 0.0120 0.0171 0.0848 0.0047 0.6006 
RZ70 F 0.9514 6.6590*  10.2385»* 12.9637«*« 2.9993 

£ 0.7260 1.2483 6.8906»« 0.3372 0.5019 

r 0.0127 0.0826 0.1215 0.1491 0.0390 
RG697 F 0.4582 3.0393 0.0205 0.1307 0.7176 

t 0.4819 0.8570 0.2799 0.0298 0.2239 

r? 0.0070 0.0447 0.0003 0.0020 0.0109 
RG474 F 8.8248 1.8745 1.0134 0.0332 0.3887 

£ 1.5292 0.7160 2.1068» 0.0162 0.1834 

r? 0.0498 0.0250 0.0137 0.0005 0.0053 
RG435 F 1.4427 1.5005 0.0042 0.1699 5.2228» 

£ 1.0134 0.1054 0.1513 0.0415 0.7651 

r? 0.0194 0.0201 0.0001 0.0023 0.0668 
RZ225 F 0.0855 8.1677 0.9099 0.0501 1.1434 

É 0.2386 1.1177 2.1712« 0.0226 0.3400 

r? 0.0012 0.0491 0.0123 06.0007 0.0154 
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第 7 # QTL 作 图 : 矩 法 和 最 大 似 然 法 


标记 基 负 和 QTL 之 间 重 组 率 及 其 有 关 遗 忧 参数 的 准确 估计 对 于 及 标记 为 基础 的 选择 是 
极为 重要 的 。 这 是 因为 标记 选择 的 效率 一 方面 取 次 于 与 QTL 相连 饥 的 标记 所 能 解释 的 贡 性 
ABA, A-AMiBRRT HI -QTL 连锁 和 估计 的 准确 性 。 因此 , 在 将 分 子 标记 应 用 
于 数 其 性 状 的 选择 之 前 ,必须 普 先 确定 与 数量 性 状 有 关 的 遗传 标记 及 其 与 Q'TTL 的 重组 率 。 

采用 适当 的 统计 方法 ， 利 用 Fz 或 回 交 群体 等 的 资料 可 以 淮 确定 位 QTL 与 标记 座位 之 间 
HEHE, FER QTL 不 同等 位 基因 的 遗传 参数 。Zhuchenio 等 (1979) SEI TI HIE See 
决 柯 变 群 体 中 的 这 上 类 问 题 ， 但 未 能 恰当 地 测验 其 方法 的 有 效 性 。Jayakar (2970) 曾 为 两 类 
不 同 试验 设计 提出 了 标记 -QTL 之 间 重 组 率 的 估计 式 , 但 未 能 给 出 环境 方差 的 适当 估计 方 
We Weller (1986) JEACEE PER SIE ZS Z HB OB EF. FRESE KREEG, 利 
HATERA F. RARER EARE ERAH E E TS DEB E ER iD 5s QTL 之 间 的 重 
组 率 以 及 各 次 QTL 基因 型 的 平均 值 和 方差 ,从 而 在 理论 上 开创 了 利用 最 天 似 扒 法 确定 和 TD 
与 标记 座位 之 闻 重 组 率 的 先 鲍 。 对 于 这 一 方法 ， 共 旺 性 基因 比 显 竹 基因 更 为 有 效 ， 但 它 不 
能 保证 其 解 就 是 真正 的 最 大 似 然 估计 俏 。 而 且 该 方法 需要 花费 大 基 的 计算 时 间 ， 带 要 借助 
于 计算 机 工作 站 才能 完成 其 分 析 。Luo 和 Kearsey(1989，1991) JH SEAR E 5; Weller(1988) 
类 似 的 方法 通过 数学 上 的 处 理 使 最 大 似 然 估计 内 涉及 重组 率 一 个 参数 ， 发 展 了 分 别 适合 于 
HAPs. [EAS (BC) 群体 和 加 倍 单 倍 体 (DH) 群体 的 统计 方法 。 并 认为 其 方法 适合 于 遗传 
率 不 小 于 9.1 的 单个 QTL 控制 的 数 时 性状 ， 但 对 于 同样 大 小 的 遗传 率 而 被 多 个 TLE 等 分 
时 ， 访 方法 是 无 效 的 。 Darvasifü Weller (1992) 认为 该 方法 上 内 是 一 种 近似 最 大 似 然 佑 计 。 
Luo#H Woolliams (1993) IL ae PR MAIR, 并 活 展 了 相应 的 适合 于 近 交 Fs。 群体 的 最 大 
位 然 合 计 法 。 同 时 还 考虑 了 QTL 茜 因 型 间 数 量 和 性 状 方差 的 同 质 性 (方差 同 质 模型 } 和 异 质 性 
(方差 异 质 模型 }。 

本 章 介 绍 在 上 述 基础 上 发 展 完善 的 以 单一 标记 为 基础 、 估 计 标 记 -QTL E 8 3= BJ 5E f 
TE FORK WARE o 


7.1 原理 与 统计 方法 


对 于 作 图 群体 中 分 子 标记 座位 M 和 特定 的 数量 竹 状 基因 座位 日 ,采用 与 第 6 章 完全 相 
同 的 假定 。 两 近 交 亲本 P, 和 Ps 之 闻 的 F. 和 群体、BC 以 及 DH 群体 中 标记 基因 型 的 样本 
$m, 和 方差 sP， 以 及 BTE 基 因 型 的 平均 值 s 和 方差 oF 见 表 6.1 和 8.2， 且 有 用 
矩阵 形式 表示 的 各 类 基因 型 的 频率 pye 

如 果 标 记 与 QTL 之 间 的 连锁 是 不 完全 的 ,网 各 标记 基因 型 内 的 个 体 应 包括 有 各 种 QTL 
基因 型 。 这 些 数量 性 状 基因 型 具有 平均 值 &， 。 在 数量 性 状 基因 型 之 间 具 有 不 同方 差 
(FERRY) 的 假定 下 ， 其 方差 为 oF. Kc oF 包 会 环境 的 变异 以 及 影响 该 数 
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Be ROE CHAAR Ree. EMEREA SAAR Js 3E GHAR 
BA) 的 假定 下 ， oF = 各 32。 省 类 标记 基因 型 的 样本 均值 m, AHA sh 
为 
I, = Pig Moatpi: É at Pia E a (1) 
s? TA pulo? # ; - m. )2] (2) 


RI gt — RES OTLAAD SOKA, RMR RA ws. WEA oF 
的 正 态 分 布 ， 则 对 于 标记 基 周 型 M. (Px: 7-1,2,8; DH (BC): ;-1,2) 内 部 的 分 布 就 是 
岂 种 数量 性 状 基 因 型 的 正 态 分 布 的 漫 合体, 其 密度 函数 可 以 表示 为 各 正 访 人 秃 布 按 其 比例 加 
械 的 线性 组 合 (Day 1969; Hasselbald 1966): 

fm pis fy (x) 


其 中 : 
1 _ = 
Loy b exp p G AD 
~2n oF 207 
Al tt, (LL SR BAI 3 B| = fE : 
H; 
L= L (#;, GP) = II Ti f Ek 
) jal k=] mil Xa } 
HARRI: 
Hy 
In = > > ln Frail X; À 
I=] el 
1 n; š (Xin E)” 
= In —— Xd n; + È S omn(m — expt RAY? J} (3) 
“20 了 = i=} k=l j=l oy 207 


方程 (3) PERT r 处 ， 还 售 有 未 知 参数 4， 和 cf. 


7.1.1 it 
Luo ÄI Woolliams(1993) 55 H T FL SEG PRASA EE D-(r. 2. 0 P) h zg; fl 
o£ Wit. Ba 19940) 将 其 扩展 到 DH 和 BC 群体 。 
WRES da= gsm)” 
e; SP- 2 Padi — 
j-i 


则 对 于 了 > 和 群体， 方程 组 如 80 (2) 的 解 为 : 


1 
Catguuge fre tama tr or) mat tm} 
. 1 
£ = je {Dm tr zer (rl) ma } 
. 1 
Boom oa Ü fjmachrü-or)m sor)" ma] 
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1 
"2 —————— [ (1-r)?e,-2r(l-r)eze-r?e&] 
(1-27)? 
i 
o B= ———— ( ri(r-1)es-DI(l-r)?4r ?]e z4r (r -1)2 a} 
(i-2r* . 
1 
go B= —-—— — | r?e,-2r (1-r)est(1-r)*eg) 
(1-Zr)? 
则 对 于 DH (BC) FU, WHA) MHRA: 
1 
Ba —— FE O-r)ma-ragma] 
(1-3r) 
1 
# == ——— — [ -r mat(r-1)ma] 
(1-2 r) 
1 
o=- —————— [ (1-r)e,-r ea] 
(1-2r) 
1 
"2- az: { -rettr-l)jes ] 
At F8 DH (BORK, 在 方差 同 质 模型 下 ， 
> Lrer 
03= PF = = - 
> Hi 


在 0<r<0.5 范 围 内 ,到 了 值 代入 即 可 得 到 p7 o POUR UL, HE HS GEL SR, 
即 得 到 与 值 相对 应 的 一 系列 对 数 似 然 函数 值 。 其 中 使 方程 (3) 值 最 大 的 = 值 就 是 r 
RS XE fátt (Luo XI Wolliams 1998) ,同时 也 就 获得 了 和 PEL 基因 型 内 数量 性状 均值 > 和 
方差 oF White. 


7.3.2. 最 大 似 然 估计 法 

要 获得 方程 (8) 的 最 大 他 热 解 ， 就 是 要 寻求 未 第 参数 中 -<(z， ns, oF) EE 
Jr fé) 的 值 达到 最 大 。 为 光 ， 就 必须 就 未 知 参数 向 量 D 对 方程 (3) 求 偏 导数 ,并 令 其 等 
于 零 ， 即 


o L et [ 1 X "a Pii f (x) 
ac I=1 k-1 f xe (x) fel 20 
- zr x Piz f(x) y Qin f(x) 
i-1 £=1 F sei (x) j-l do 


a ee er BOXER e IME QTL 基因 型 为 Q. (Fu: 7-1,2,3; DH(BC): j-1,2) 
的 个 体 出 现 的 频率 定义 为 : 

i; f; ( 
2 (Xin | Mi; Qi } = Pat) (4) 
f nti (xr) 


Bu 
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23 L Iu 1 3 Piz fy (Zx) 
> L 


— o X x f 
PTF rot -=i fx (Z) jei o Bg 
D; In f(x) 
= 5 L Í a a (Xin | M; Q; ) QD 2 | 
i=1 &ķ=1 iol a Ea 
而 
i 1 (x- #;)° 
In f; (x) =- In (213) - —ln c£ 4 —— 
2 2 - G š 
ð ln f;(x) (x- £,)7 
TL. —— (f= L) 
Q Pr aF 
In f;íx) 
S nU). p Gs L) 
3 Ë = 
[SAX ER: 

1 L Hs (ix 一 E > 
ont XE E [ @ (xe | Mis @; ) Gs Ha" 
QE: i=l A= oF 

in L £ 1 ma 
ola b > g > Q Puf) — 
oa Il &=1 f ns: (x) I o a? 

ni In f(x) 
-X Y [Eo ) DE 
i=1 k-1 j=l Oo oF 
[ij] 
In f(x) 1 (x- Ea)? 
9 - - -一 一 +— — (j= L) 
oO 0: 2a0f 2( 0 P)? 
D P f (4) 
me = 6 L 
3 o (jz L) 
代入 上 式 得 : 
I L iy -1 ixn B3)" 
212 |; Q, ) [ Ces" ha) 
a g isl kel 2 a? 2( ü Py 


分 别 令 方程 人 6) 和 (人 6) 等 于 0， 解 之 即 得 除 z 以 外 的 其 它 未 知 参 数 的 解 : 


p Y PEU M, ; Y 
oy bab Ue! @s) x d 
y= 
bi (x. i Mi: @;) 
a š ay Wi 
fel k- = 
y | M. 
i ia a (Xr 2; Qu) (43 ~ xi. )? ] 
GF = 
Y a (rm | M; @) 
B Xr i} 
7=1 kel * d 
对 于 方差 同 质 模 型 ， 


l} 


(5) 


(6) 


(7) 


(8) 
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i D; 
oF e = —— >> E > La (Xi | Mi; Gy) #3 Xi )2] 


£ Hs j=l ï=} k=l 
i 


我 们 采用 EM 算 浴 求解 上 述 未 知 和 参数 。 对 于 0< r «0.5 范围 内 特定 的 + 值 ， 先 以 标记 
基因 型 内 的 数量 性 状 均 值 和 方差 { 同 瞩 模 型 时 用 作 图 群体 数量 性 状 的 表 型 方差) 作为 n, 和 
oF 的 初始 值 代 入 GARIK e (ri | Mi; 如)， 然 后 由 好) 和 (8) 式 求 出 2,30 oF 
EOAR., FERH sa 和 0 了 值 求 出 新 的 z (xis | Mi; Qo 如 此 反复 选 代 ,使 
(3) 式 的 值 不 断 增加 , 直到 前 后 两 次 过 代 的 {3 引 ) 式 值 之 差 小 于 茶 一 预定 的 临界 念 {如 0.0001) 
Bt Ako MARRS tr ERARE, 其 中 与 最 大 信和 相对 应 的 ARERR 
AAT. FR zy 和 co 了 就 是 RTL 基因 型 内 数量 性 状 均值 和 方差 的 刁 计 什 。 


7.1.3 似 然 比 检验 
为 解决 > 值 和 连锁 的 显著 性 检验 问题 ， 作 者 引入 了 亿 然 比 检 验 统计 量 ( 徐 云 藉 1994a) 。 
FBR ( 即 不 存在 QTL 效应 } 成 立时 ,名 QTL 基因 型 之 闻 的 平均 数 相等 ， 似 热风 数 变 为 : 


n 
L-Lol Pp, Gp )= 11 fen) 
z= 


其 中 : 
为 群体 中 第 z MAEM EAA: py 。 和 0 卢 为 作 图 群体 的 平均 数 和 方差 


BY 2r eA tT A 
1 


r=- 一 2 ye 为 作 图 群体 的 平均 数 
五 gz] 
. i n 
Op = 一 2 O a-e)” 为 作 图 群体 的 方差 
n z-1 
1 (Pe 一 Ep)? 
fy) ———ccc- exp [- ———— — 
LIL o, 250,2 


即 平 均值 为 4.2. FHA Of PEG HEGEGE RBM. SHREK {标记 与 QTL 相 连锁 ) 的 
CS ERES Stith RE SERIE LOD IB (LOD: vlog of odds) 
Lin, oF} ] 
Dolin: O27) 

Prob (WE 5 QTLi£8i 

-lógao I - 一 一 ~ 

Prob 《不 存在 QTL 效 应 
MPRA RAT, LOD--1/2üogioe) x? 分 布 (Lander 利 Botstein i989; Knott 和 Haley 
1992}， 据 此 可 对 重组 率 r 及 连锁 进行 显著 性 检验 。 对 于 Fs 群体 , 在 方差 同 质 和 腊 质 模 
型 下 其 自由 度 { d£ ) 分 别 为 5 和 7 了 对 于 DH (BC) R, WINS. ASI BI s FE F BS 
LOD ite FA SLE 7.1. 


LOD -logio Ë 
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#71 不 同 显著 水 平 下 的 LOD Wed 


显著 本 平 

df 一 一 一 -一 -一 一 -一 -一 -一 -一 一 一 一 一 
0.05 0.01 0.005 6.001 
1 0.834 1.440 1.711 2.351 
2 1.801 2.000 2.302 3.000 
à 1.696 2.462 2.788 3.532 
4 2.061 2.884 8.227 4.010 
5 2.404 3.277 8.637 4.455 
6 2.734 3.650 4.028 4.876 
了 3.055 4.013 4.404 5.281 
8 8.568 4.362 4.769 5.673 
9 3.674 4.710 5.123 6.053 
10 -3.976 5.040 5.470 6.425 


7.1.4 QTL 基因 效应 的 估计 

根据 采用 和 矩 法 和 最 大 但 然 法 所 得 不 局 QTL 基因 型 的 均值 和 方差 的 帖 计 值 , PI UL ib — 
步 估 计 QTL 的 基因 效应 , SBA DN. TROY, HI 这 些 效 应 芍 悄 计 值 可 进而 情 
HER. 遗传 率 等 参数 。 

对 于 Fs 群体 ， 有 三 种 QTL HAN, Q.Q.. QQA Q.Q-, 它们 的 数量 和 性状 均值 
SH Ka ka M Eao QTL 的 加 性 效应 可 情 计 为 

dp pase ' 
显 性 效应 为 

B= pa~- (gy + js)}/2 
显 性 度 为 

D=- B^ d 

对 二 DH 群体 , 上 共有 两 种 QTL 基因 型 QQ, 各 QQ, 其 均值 为 Kan He. RAE 
估计 基因 加 性 效应 : | i m 

d-( #1- Ha}? 
对 于 向 交 群 体 ， 当 F, 与 P. 回 交 时 ， 群 体 中 的 两 种 QTL 基因 型 为 QiQs 和 QQ, 它们 
MEERA 站 和 nui M F, 与 Pz 加 奖 时， 群体 中 的 两 种 QTL 基因 型 为 
QiQ47I Q.Q., 它们 的 数量 性 状 均值 分 别 为 上 和 nui. 基因 效应 的 悄 计 要 同时 利用 
这 两 种 图 交 世 代 ， 加 性 效应 可 和 估计 为 

d-( pr- “sr? 
BETESR BY BT 2I 

b= Ha- tipt p72 
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或 

B= ui -(Qu.s 72 
BHR ITA 

D- iyd 


7.1.5 程序 设计 

XH Quick Basie 详 言 进行 程序 设计 ， 编 写 了 适应 于 Fs、DH 和 BC 群体 的 QTL 分 
析 的 通用 计算 程序 ， 有 关 计 算 可 在 一 般 PC386 微 机 上 完成 〈 徐 云 茵 等 1994c) 。 

TEE 8 PE FB IO (8 GE] (0— 0.5) 内 每 隔 z X10-? 取 省 种 可 能 和 的 值 代 入 似 然 方程 (6) ,使 
似 然 方程 值 最 大 r 值 即 是 控制 数量 社 状 的 QTL 与 分 子 标记 之 间 的 重组 率 估计 秆 ( 丫 。 对 
TB VERE FE 什 达 到 0.5 之 前 ， 似 然 方程 中 的 方差 俩 信 可 能 会 出 现 负 什 。 一 旦 出 现 负 
的 方 荆 估 值 ， 在 理论 上 就 意 昧 着 似 然 应 数值 已 达 最 大 ， 即 可 停 睫 对 更 大 了 值 作 进 一 步 分 
析 。 


7.2 Monte Carlo I jii 


Monte Carlo Z E 2D PRA BE BL 5:107 2 ERES BUB E RA. LBS JEDE LIB EE, ATR 
解数 学 、 物 理 、 工 程 技术 俯 及 生产 管理 等 方面 的 问题 , 首先 建立 一 个 概率 模型 或 随机 过 程 ， 
使 它 的 参数 等 于 问题 的 解 ， 然 后 通过 对 模 斤 或 过 程 的 观察 或 岳 样 试验 来 计算 所 求 参数 的 统 
计 特 征 ， 最 后 给 出 所 求解 的 近似 值 ， 而 解 的 精确 度 可 所 估计 值 的 标准 误 来 表 藉 。 有 美 这 一 
方法 可 详 见 Manly (1891). 

IREZ (19943) RA Monte Carlo SUD iE, DL Fo 群体 为 例 模 拟 了 短 佑 计 法 和 最 大 
RIRE QTL 作 图 中 的 应 , 并 比较 了 方差 同 质 模型 和 方差 异 质 模型 。 在 模拟 过 程 中 ， 首 
先 宙 随 机 抽样 产生 标记 基因 型 个 体 ， 使 群体 中 三 种 标记 基因 型 的 比例 符合 共 显 性 基因 的 分 
ÈH 1:2:1。 再 进行 第 二 次 随机 抽样 产生 QTL 基因 型 个 体 , 使 每 种 标记 基因 型 亚 群 体 的 
QTL BAM OA SR pis (7 ,7 =1,2,3}。 这 样 就 产生 了 Fs 群体 中 每 个 个 体 的 
基因 型 。 然 后 通过 随机 抽样 产生 洞 足 具有 QTL 基因 型 均值 和 方差 的 正 态 分 布 的 随机 数 序 
列 , 和 作为 群体 中 省 个 体 的 数量 性 状 去 型 伪 ( 假 定 仅 由 与 特定 标记 相连 锁 的 QTL 所 决定 }。 共 
模拟 了 4 种 不 同 的 重组 率 ( r ~0，0.15，0.30，0.50)， 分 别 表 示 标 记 与 QTL 完全 连锁 、 
紧密 连锁 、 松 散 连 锁 、 完 全 独立 。 # QTL HAH QUQ Q.Q. 和 QQ 的 数量 性 状 均值 
IALA. CAG, 35222) A 0.25. 1.00:8)0.81. 每 一 种 模拟 组 全 各 重 象 80 次 。F2 RENE 
GI n-300. 

模拟 结果 CRT) XU, SMEG Ryo 时 ， 不 同方 法 和 模型 所 得 估计 值 均 接 过 
于 0， 但 随 着 期 望 重 组 率 的 增加 ， 重 组 率 一 般 被 低估 。 就 不 同 的 方差 模型 而 言 ， 方 差 同 质 
模型 下 所 得 重组 率 情 计 信 的 偏 倩 成 度 小 于 方差 朱 质 模型 ; CK DLE EEUU Be ui 
ANT RITE © 无 论 何 种 模型 或 方法 ， 所 估计 的 LOD 值 均 随 董 组 率 期 望 值 的 提高 而 急剧 
PRE. SOPRA RTA EE 
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37.2 xd dt a NUR E OA BEER ME) 和 最 大 似 然 法 (MLE) 所 估计 药 
标记 -QTL 向 重组 率 及 其 相应 的 LOD +ë 


重组 率 AHR RRB FERRARE 
(r) MLE ME MLE RIE 

0.00 + 0.002 + 0.005= 0.000 = 0.000 0.000 + 0.002 0.000 + 0.000 
LOD "74.524: 6.568 74.490 + 6.550 82.901 + 6.027 82.893 = 6.027 

0.15 r 0.161 70.040 0.143 £0,036 0.144 + 0.031 0.134 +0.034+ 
LOD 38.455 +5.121 37.007 +5.334 44.313 + 5.184 40.970 = 1.189 

0.30 r 0.818 + 0.036« 0.266 — 0.096 0.830 + 0.056» 0.280 t G.0T9»ss 
LOD 22.85143.918 18.763 +6.275 26.921 t 4.553 18.321 8.154 

0.50 r 0.369 -0.182»«« 0.310 + 0.124» 0.465 t 0.0562» 0.136 + 0.163x«« 
LOD 9.476 XA.TTA 5.373 + 3.957 16.038 + 5.774 4.229 4.668 


*"P«0.05,^7Pc0.01, *** P«0.0601 


iEjr2k GR RSS F, QTL iG SK BE SORGE EU: AnA MESRAN ae 
kr, MELU- TF Ear ES, RAR PAP AERA BSR TER CET.8). 
QTL EAB AR BTA AAA EDU EAR, eR Eee, EQ Fn 3r 26 P EHA 
计 值 与 其 对 应 的 模 所 理论 值 (SIM) ASA. THERE HU RE BU RE ea RA 
MRE, PL r-0.508), >A QTLE RB HIG. TELE SRE REE QTL 
SIVA PARA MAAS, PRR ERA 
计 值 。 

对 于 方差 同 质 模型 和 痉 质 模型 ， 最 大 似 伏 法 都 是 一 种 可 靠 的 重组 率 估 计 方 法 ， 只 是 在 
RAS SIN AEA ER AR TERR RMB, MIE REY QTL, 其 重组 
率 的 估计 是 较为 可 靠 的 ， 但 尝 连 锁 松 驰 时 将 导致 重组 率 的 严重 低 知 。 由 此 可 见 ， 参 数 估 值 
的 偏 全 通常 与 松 驰 的 标记 -QTL 连锁 有 关 。 全 此; 在 发 展 统计 方法 的 同时 ， 尽 可 能 地 饱和 
用 于 GTE 作 图 的 分 子 连锁 图 溢 也 是 极为 重要 的 。 

LuofiKearsey (19889,1991). Luci Woolliams (1993) 提出 的 以 单一 标记 为 基础 的 
矩 量 法 各 最 大 人 忆 然 法 可 以 确定 QTL 与 标记 座位 之 间 的 重组 率 , 但 难以 获得 r Aitta ny ih 
样 方差 ， 因 而 难以 对 其 进行 显著 性 测验 。 我 们 的 研究 表明 ， 在 ZYQ/JX Fe HEAR, 90% 
友 寺 的 = 合计 值 者 在 0.35 以 下 , 鼓 芭 和 根据 = 估计 利 的 大 小 不 能 判断 数量 性 状 与 特定 标记 间 
是 否 存在 真实 的 关联 。 根 据 人 类 连锁 遗传 分 析 中 的 似 然 比 概念 ， 对 不 同方 法 和 和 分析 模型 所 
得 OD 值 进 行 相 关 分 析 , 发 现存 在 极 显 车 的 相关 { 徐 云 牙 等 1995b)。£0ODB 值 不 仅 可 俯 定 
量 评 从 不同 性状 与 标记 之 问 关联 程度 的 相对 大 小 ， 并 能 作为 重组 率 居 计 值 是 和 否 显 闭 的 间接 
标准 。 
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表 7.8 EXGERERSTQILEESAGAEESUSAAJZAHIERÁGIM) 及 其 相应 
iy 3 (E Ut (MS) 和 最 大 似 然 值 (MLE) 


45 4+ 5 + TL 基因 型 
EAM - 
参数 方法 Qa QiQz Q. Q. 
+ f 0.00 SIM 3.002 + 0.057 5.980 + 0.094 5.991 + 0.120 
I MLE 3.002 + 0.515 5.982 +1.006 5.991 + 0.924 
ME 3.002 + 0.518 5.980 + 1.011 5.991+ 0.980 
0.15 SIM 2.996 + 0.065 6.013 + 0.096 5.987 + 0.106 
MLE 8.0037 0.498 6.022 + 0.968 5.978 + 0.954 
ME 8.059 - 0.647 5.9779 + 1.029 5.987 + 0.951 
0.30 SIM 2.9824 0.083 5.985 + 0.075 5.996 + 0.102 
MLE 2.998 + 0.521 5.946 +1.001 6.084 + G.787 
ME 3.557 +1.28B8= 5.758 + 1.168 5.818 + 0.389 
0.50 SIM 3.003 + 0.066 5.992 + 0.069 6.607 + 0.084 
MLE 5.109 + 0.933w*+* 5.338--1.096*««  4.926--0.B28sex 
ME 5.0981 0-1.475*«« 5.5434+1.435* 5.117 -1.423«« 
A 3 0.00 SIM 0.270 + 0.043* 1.0224 0.146 0.866 10.146» 
MLE 0.266 + 0.045 1.011 + 0.140 0.853-+ 0.144 
ME 0.270 + 0.043 1.022+0.146 0.866 + 0.146 
0.15 SIM 0.244 + 0.041 1.006 + 0.132 0.808 + 0.143 
MLE 0.248 + 0.049 0.936 + 0.188 0.910 70.2325 
ME 0.419 FE 0.406*«* 1.058: 0.367 0.904 + 0.346 
0.30 SIM 0.258 + D.048 1.044 + 0.096= D.755 +T 0.185« 
MLE 0.271 + 0.064 1.001 + 0.265 6.619 + 0.340 
ME 1.659 -1.238«** 1.3863 -0.73B8« 0.977 0.546* 
0.80 SIM 0.256 + 0.029 1.025 + 0.122 0.825 + 0.1568 
MLE O.870£0.768eee 1.201+0.696 0.685 + 0.731 
ME 2.175 + 0.725«*« 2.059 --0.821e=*=* 2.024 + 0.9351lee« 


"P«0.05, **P<0.01, **=P<0.001 


CL S — $818 eK URE, AES LOD (RED x 4S. 可 以 有 效 地 进行 标记 
-QTL 关联 (连锁 检验 ) BUE HU ICE SE SEM ME 与 建立 在 两 个 相 邻 标记 基础 上 的 GTL 区 
间作 图 法 { 详 匈 第 8 章 ) 相 比 ， 它 还 具有 方法 较为 简单 、 BRENPSH A. JB. WF 
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RAR RA RI ES G8 (E iO I REUSE YE DE PEBU we, hora. Pee 
Ree, XRRDXDEXQTLZAEED. EPE ZAE FEA R AERAR 
记 所 提供 的 信息 。 | 

H Bi tE QTL 作 图 领域 , — n CR 3E pq PERS TRUE E aq -T- Bp id -QTL xk Bik mE STD 
BAK. TRAR p, ERICA QTL 之 间 不 存在 连锁 , 它们 之 间 重 组 率 的 估计 值 
通常 也 小 于 50.50《 徐 云 莫 等 1995b) 。 


7.3 应 用 与 实例 分 析 


7.3.1 ”应 用 

郑 康乐 等 (1992) 利用 水 稻 三 交 组 合 和 质量 基因 的 研究 方法 ,进行 了 水 各 广 亲 和 基因 
的 RFLP 标记 定位 。 三 窑 组 合 中 标记 基因 型 的 分 离 类 似 于 同 交 群体 , MPR AOE 
的 结实 率 为 质量 -数量 性 状 。 在 方差 间 质 模型 下 ， 作 者 采用 QTLMAP -II 软件 对 郑 康乐 等 
(1992) 表 1 的 数据 进行 分 析 , 结果 表明 广 亲 和 基因 与 第 86 染色体 上 的 色 索 原 基 因 C. DNA 1 
£FERG138 HI RG64 HA r 433196. 196 $0259«. ERA Uu o ka 36 35 1995c) 
其 中 色素 原 基 因 C EE NUBE SF HEURA EA EAR RENER. Im DNA 
探 针 RG188 ST RREAK BMRA IB Pr SE f WN 5 sz 05 8 46001505538 SRS 
1992, Ai BEAK 1992) 0 ix 3€ JD T Ei 3 E RAA A [E45 Ti BJ HER CX ER DV 
质量 -~ 数量 性 状 ,页 圳 栋 1993), 可 采用 以 童 一 标记 为 基础 的 最 大 似 然 法 及 QTL 作 图 软件 
QTLMAP-II 进行 有 效 的 分 析 。 

作者 利用 ZYQ /J F. BK, RARAWRENR AD HRT SOK ee 
上 成 性 状 有 关 的 QTL 与 分 布 于 11 条 染色 体 上 的 51 + RFLP 标记 之 间 的 重组 率 ， 发 现 了 
7 个 存在 显著 连锁 关系 的 标记 -性状 组 合 ， 其 平均 重组 率 为 10.0% (FRG 1995b). 
这 些 标记 分 布 于 第 1、5、6、8 和 11 等 5 条 染色 体 上 ， 涉 及 7 个 RFLP 标记 和 3 个 产 
BA PEAR, Bl RRR AER (RG573. RZ617. RG103). PERRY (RG64B) APRS 
(RG101. RG244, RG303), | 


7.8.2 实例 分 析 

我 们 以 第 6 音 所 给 水 舟 ZYQ /JX Fs 群体 第 5 染色 体 上 的 7 个 RFLP 标记 为 例 , 对 生育 
期 等 5 个 数量 性 状 采 用 给 估 计 法 和 最 大 似 然 法 进行 QTL 和 作 图 。 具 体 计 算 以 第 三 个 标记 
(R270) 与 生育 期 {到达 抽 币 的 天 数 } 为 例 。 

1. HUH 

EAT Ue H3 2E H eB (J ERRAN ) 进行 标记 -和 IE 之 间 重 组 率 和 估计 的 过 程 。 

对 于 生育 期 -ZR70 这 个 性 状 -标记 组 合 , F. 群体 中 三 种 称 记 基因 型 {ZYQ 型 、F, 和 JX 
型 ) 的 个 体 数 分 别 为 ni -9, na -41 fil ns -26. 三 种 标记 基因 型 亚 群 体 生 育 期 的 均值 
Fl Fr 38 4 Bil 23 

m. = 118.8338 sł = 45 

ma = 112.3171 sË = 40.37195 
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mas 110.8462 s4 = 87.65539 

在 D< r«0.5 范围 肉 ， 取 r 值 代 入 即 可 得 到 s, 和 cof KÉ, Bixee 
入 {3} 式 , 即 得 到 与 + ASM RPM RUA. KP) 值 最 大 的 上 值 就 
Er WMA Aor Hie 0.01. 

Mr =0.00 BI, Fo 群体 9 种 标记 /RTL 基因 型 频率 的 矩阵 为 : 


r(1,1)- 1 r(1,2)- Ü r(1,3)- 0 
r(2,1)- 办 r(2,2)- 1 r(2,81- 0 
r(8,1)- O r{3,2}= 0 r(3,3)- 1 
将 工 值 代 六 方程 组 Q)GUOD BUS. BNE QTL 三 种 基因 型 的 数量 性 状 均 值 的 估计 值 : 
ys _ { (l-r)? m -3r (1-r)Ymatir mah 
(1-2r)* 
= 10-0)754113.333- 2X0(1-0)X112.3171 + 02x110.8482 ] 4 (1-2 0}? 
= 113.3333 


类 似 地 有 
L2112.8171 
£ a-110.8462 


将 ar RAUS ga 做 入 依次 求 出 d. 
d;-( £7- m; )? 
dy, -(113.8333-113.3388)7- 0 
d,z -(112.3171-113.8333)?- 1.032796 
dis =(110.8462-113.3333)2= 6.186078 
dz, =(113.3333-112.3171)7- 1.082798 
doz =(112.3171-112.3171)%= 0 
dog -(110.8462-112.3171)= 2.163596 
ds, -(113.8333-110.8462)2- 6.186078 
dss -(112.3171-110.8462)?« 2.163596 
das -(110.8462-110.8462)2« 0 
H e= sP- X rd, 得 :.. 
j=l 


er ~ 45 - (1XO + 0X1.032796 + OX 6.186078) = 45 | 

£z = 40.37195 ~ (0X1.032796 + 1X0 + 0X2.163896) - 40.37195 

es = 87.65539 - (0X6.186078 + 0X2.163596 + 1X0) = 87.65539 
进而 方程 组 (1) 2) 的 解 式 得 到 三 种 QTL 基因 型 数 景 性 状 的 方差 的 佑 讨 值 : 


g £- Loa (1-r)?*e,-2r(i-r)egtr?e, 1 
(1-2r)* 
= [ (10-0)? X45 - 2X0 (1-0):440.37195 + 07 XB7.65539 1⁄ 6G-2x0)* 
= 45 
284213: 


0 8 = 40.37195 
OE = 87.656539 


将 所 得 到 的 y 和 0， 与 Fs 群体 各 个 体 的 数量 性 状 表 型 值 一 并 代入 以 下 对 数 似 
热 函 数 即 可 得 到 相应 的 似 樵 函数 值 ， 为 了 简化 计算 ， 可 将 (G) 式 中 的 第 一 项 与 第 二 项 合 - 
HARA. AT ORLOD 值 的 方便 , 取 以 10 为 底 的 对 数 ， 即 : 


3: Pu; (x zk = hy)? 
logie L = E X log a ( E — —— exp[- — —— J) 
i-1 k-1 Jel 20 oy 207 
RB, f = 1 时, £ = 9; ; = 2 BY, k = 41; ; = BH, E = 26, 


我 们 先 考 碰 对 数 符号 内 的 求 和 SUM o 


SUM = > —— exp [ - 一 一 一 一 一 ] 3 
Fal .2* oy 207 
例如 当 了 =l, £ =LIWY, Xix 为 112， 则 上 述 求 和 的 值 SUM A 
1 (112 -113.3833)2 
SUM = r exp 上 一 一 一 一 - 一 
3X 8.1418926 X 45 2x45 
0 (112 -112,3171)2 
+ —— —r exp [- 
~ 2% 35.1415926 X 40.37155 2x 40.37195 
LU . (112 -110.8462)2 
+ exp [- 
AXS8.1415026X 87.650539 2% 87.65589 
20.0583076 


对 于 不 同 的 了 和 和 FE, 对 应 的 xn AT SUM 如 表 7.4。 
对 SUM 值 取 对 数 , 并 对 i ARAN, BPS RR RS A: 


3 H: 

> È logio SUM; 

i=l E&-1 
= [log, o (0.0583076) -4logis(5.766333E-02) + ... *flogio(85.121861E-02)] 
+ [10g19(4.423934E-02) 410gi5(1.285262E-02) +... 410g1o(6.062286E-02)] 
+ [logio(1.149846E-02) +log.5(1.017357E-62) +... T*1og1i5(4.2258853E-02!] 
- [-12.76844] + [-57.98129] + [-41.05105] 
- -111.8028 | 

LOD 值 次 标记 -人 TL 连锁 和 不 存在 与 该 标记 有 关 的 QTL 效应 两 种 可 能 性 之 比 取 对 数 , 即 : 

Lt 下 了 + oF) 
LOD =-logis 


Lal tp, OF) 

= logic Liz, OF) - logio Lo(g,,0,*) 

其 中 

1 (Ye Hy )2 

exp [~ 一 一 

JLI CQ 20, 

将 作 图 群体 数量 性 状 均值 Z , (111.7342) 和 方差 0 p7 (-55.53514) 以 及 群体 中 第 z 

个 全 的 数量 性 状 表 型 值 ( 砚 表 6.11) ALA BN: 


H r 
login Lo( fs, On") -X log,o fü. )=X logio 
E=1 Z =1 
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# 7.4 SPURT je Ée -QTL E 3 3 r 5 dU FAGEGEGH X B A E th E 
J £ Xis SUM i E ze SUM io K Xi SUM 
1 1 112 0.0583076 217 114 6.062286E-02 3 1 126 1.149845E-02 
2 115 5.766338E-02 18 114 6.062288E-02 2 95 1.017857E-02 
3 110 5.256385E-02 19 119 8.611192E-02 3 118 3.:82288E-02 
4 124 1.679848E-02 20 105 3.235184E-02 | 4 115 3.861683E-02 
5 102 31.427235E-02 21 113 £.242544E-02 5 104 3.261452E-02 
6 106 3.271895E-02 22 119 3.611192E-02 6 109 4.179049E-02 
7 119 4.162478E-02 28 116 5.307795E-02 7 128 0,0183479 
8 115 5.766333E-02 24 114 6.062286E-02 8 109 4.179049E-02 
9 117 65.121861E-02 25 109 5.478845E-02 9 107 38.916287K-02 
26 106 23.830298E-02 10 124 1.588152E-02 
2 1 107 4.423934E-02 27 118 6.249544EK-02 1i 106 3.726844E-02 
2 101 1.285262E-02 28 108 4.984568E-02 12 92 5.618824E-08 
3 119 3.611192EK-02 29 125 §8.56398E-03 13 115  3.861683E-02 
4 107 4.423934E-02 30 120 3.022605R-02 14 121 2.386528E-02 
5 114 6.062286R-02 31 101 1.285262E-02 15 122 2.095686E-02 
6 111 6.145256E-~02 82 124 1.158061E-02 16 112 4,2288538-02 
7 119 3.611192E-02 33 124 41.158061B-02 17 114 4.026056E-02 
8 118 6.242544E-02 34 112 6.270894E-02 18 108 3.726844E-D2 
9 116 5.307795E-02 85 114 6.062286E-02 19 89 2.80044E-03 
10 113 6.242544E-02 36 118 0.0420884 20 117 3.433258E-02 
11 115 0.057432 37 108 4.994568E-02 21 114 4.026056E-02 
12 101 1.285262E-02 88 104 2.665681E-02 22 111 4.260515E-02 
13 109 5.478845E-02 89 99 6.98223E-03 23 109 4.179049E-02 
14 111 6.145256E-02 40 111 6.145256E-02 24 103 2.999259E-02 
15 110 5.874801E-02 41 114 6.062286E-02 25 109 4.179049E-02 
16 115 0.057432 26 112 4.228853E-02 
login Lol ts, Op) 
(126-111.7342)2 (107-111.7342)2 
exp [- 一 一 一 一 一 一 -一 exp [- 
2X 65.53514 2X 55.53514 
-logio ———— + logio - -一 一 -一 一 一 
~” 2X8.14150268 X 55.58514 2X 8.:1415926 X 55.583514 
(117-111.7342)2 
exp [- —— 一 -一 
2X 55.53514 
+... + logis — - 
/2X83.1415926 x 55.55514 
- -118.1276 
B, “Yr = 0.0084, LOD --111.8028-(-113.1276) = 1.8248 


当 =0.01 Hf, Fo 群体 SPIRE QTL ARAE Bü AE BE 25: 
r(1,2)= 


r(1,1)- 


一 150 一 


0.9801 


0.0198 


r(l1,3)- 


0.0001 


r(2,1)- 0.0099 r(2,2)- 0.9802 r(2,3)= 0.0099 
r(8,1)- 0.0001 r(3,2)- 0.0198 r(3,3)= 0.9801 
三 种 QTL HARE ARISEN TT (BE: 
ka= 118.354 
#2= 112.8218 
H a= 110.8161 
进而 求 出 各 dy Ae: 


di, = 4.281141E-04 diz = 1.023297 di, = 6.336548 
da; = 1.075279 daz = 2.194406E-08 dəs = 2.252954 
ds, = 6.28943 dass = 2.177399 das = 9.040512E-04 
ex = 44.97869 es = 40.33898 es - 87.61076 

=F QTL 基因 型 数量 性 状 方差 的 估计 值 为 : 
oP? = 45.07878 
c E = 39.80387 


CZ = 88.5809 


BUF r 0.00 KURER. He, dU G, SF 群体 各 个 体 的 数量 性 状 表 型 
值 一 并 代入 亿 然 函数 获得 相应 的 对 数 伺 然 函 数值 ， 其 中 三 种 标记 基因 型 亚 群体 SUM 值 的 
对 数 和 分 别 为 -12.76862，-57.938129 和 -41.05105， 即 得 

3 


Hy 
M PAL SUM, = (-12.76862) + (-57.98129) + (-41.05105) = -111.801 
了 一 一 


4x 7.85. 与 工 值 相对 应 的 LOD # tt fü 


r LOD r LOD 


0.00 1.3248 0.13 1.19381 
0.01 1.3266 0.14 1.146889 
0.02 1.827782 0.15 1.036304 
0.03 1.328072 6.16 1.008268 
0.04 1.327271 0.17 0.9078293 
0.05 1.32518 0,18 0,7786942 
0.06 1.321335 0.19 0.6120377 
0.07 1.815422 0.20 0.3932419 
0.08 1.806877 0.21 0.0880508 
0.09 1.295044 0.22 -0,407402 
0.10 1.279053 0.23 -1.412773 
0.11 1.257835 0.24 -3. 8083827 
0.12 1.230026 
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由 于 logro Lol Ap, Oe) FRA, EBD2m F -113.1278, Att, 4 r-0.011H, 
LOD --111.801-(-113.1276)  - 1.3266 

RABE. TRESTA r 值 对 应 的 LOD (Kind7.5. 

在 本 例 中 ， 当 r ~0.25 时 ， 三 种 QTL 基因 型 数量 性 状 方 差 虽 现 负 估 值 , 此 时 停止 对 
更 天 的 r 和 作 进一步 分 析 〔 即 认 为 在 此 值 之 前 ， 伺 然 本 数 值 已 达 最 大 ) 。 

AYER, 4 r =0.0383 时 ，LOD 值 最 大 ( 海 1.328072)。 出 时 三 种 QTL ARs 
SIC VERIS EUR Jg 35 2y FA 


ja= 118.898 0'8 = 45.28241 
fa= 112.882 | eË = 88.565648 
je- 110.752 g'g = 90.58125 


H R t ey ey (LS A E b i E QTL 的 加 性 效应 、 显 性 效应 和 显 性 度 分 别 为 
d = ( pr- fs)/2 
= ( 113.398 - 110.752) /2 = 1.323 


É- pas (#2 + ny 22 
= 112.882 - (113.398 + 110.752) /2 = 0.257 
D= Bid 


= 0.257 / 1.3235 = 0.194 

采用 以 上 分 析 方 法 ， 可 对 所 有 性 状 /标记 组 合 进 行 分 析 。 表 7.6 列 出 了 方差 闻 质 模 漠 和 
方差 异 质 模型 下 ， 标 记 -QTL 之 闻 重 组 率 的 估计 和 值 及 相应 的 LOD 值 ， 表 ?7.7 给 出 了 QTL 基 
FASS INE. “E ME PZ A AE BESTA o 

3. EARR 

JOLIE JEFE EM 算法 求解 未 知 参 数 。 本 例 考 虑 方差 异 质 模型 。 XPT O<r «0.5 
范围 内 特定 的 + 和信， 先 以 三 种 标记 基 央 型 亚 群 体内 数量 性 状 的 均值 (013.3333, 112.3171 
和 和 110.1276) 和 方差 (45，40.37195 和 87.65589) 作为 4; 和 o 8 的 初始 值 代入 (4) = 
求 出 2 On. | Ma; QG), 然后 由 (站 和 (8) 式 求 出 ;和 oF 及 (3) 式 的 值 ， 再 由 新 的 
万 zx 和 和 o 邓 值 求 出 新 的 @ (zx 1 Mi Quies WIR e EH, 使 (3) 式 的 值 不 断 增 加 , 直到 
前 后 两 次 近代 的 (3) 式 值 之 差 小 于 某 一 预定 的 临界 值 (本 例 为 0.0001) 时 为 止 。 

(4) stake 标记 -QTEL 之 间 重 组 率 为 > 的 基 因 座 位 上 QTL 基因 型 为 Q; 的 个 体 出 现 的 
频率 ， 其 中 po 与 第 个 计 法 相同 。 例 如 ， 当 =0.00 Hj, gz 群体 9 种 标记 入 IT 基因 型 频 
AE IUS Ks EE D 


r(l,D- I r(1,2- Ù r(1,8)- O 
r(2,1)- 0 r(2,2)- 1 r(2,3)- 0 
r(3,1)- 0 r(3,2)- O r(3,83)- 1 

Eq r =0.01 时 ， 上 述 定 阵 变 为 : 
r(1,1)= 0.9801 r(1,2)- 0.0198 r(l,3- 0.0001 
r(2,1)- 0.0089 r(2,2)- 0.9802 r(2,3)- 0.0089 
r(3,1)- 0.0001 r(3,2)- 0.0198 r(3,3)- 0.9801 
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议 下 根据 COGOR 6 One | Mi; Q, )。 对 于 特定 的 了 值 , 续 以 三 种 标记 基因 型 亚 群 
林内 数量 性 状 和 的 均值 (113.3583， 112.317130 110.1276) Alp 3€ (45,40.8 7198 31 87.655380) 
作为 gs Ai G PASA SS, 连同 各 个 X; — FARA (4) ARKH a (xix | MiiQ,.), £A 


#7.6  ZYQUX FB UG -QTL 2 Fl E BGB B E Br ËJ LOD f 


ARN Tr x RK Mts 结实 率 
标记 ”一 一 —— 
r LOD r LOD r LOD r LOD r Lop 


MEH (FEAR) 
RG573 0.00 0.239 0.00 1.070. 0.00 1,764 O11 2.145 0.29 0.384 
RGIS . 0.10 0.612 0.00 0.348 0.00 1.397 0.00 0.473 0.00 0.008 
RZ70 — 0.37 0.478 | 0.00 1.601 0.00 2.204 0.00 2.839« 0.87 1.897 
RG697 0.00 0.286 0.05 0.718 0.23 0.069 0.00 0.092 0.15 3.350« 
RG474 0.00 0.888 0.00 0.723 0.12 0.346 0.07 0.945 0.00 0.078 
RG435 0.18. 0.400 0.09 0.431 0.00 0.075 0.00 0.119 0.381 1.136 
RZ225 0.00 0.0311 6.00 1.507 0.00 0.404 6.07 0.078 0.24 1.18 
Reip (JERAR) 
RG673 0.00 0.204 . 0.00 1.296 — 0.00 2.914 0.06 2.064 0.00 0.414 
RGi13 . 0.00 0.873 — 0.00 0.938 . 0.00 1.708 0.00 1.898 0.00 0.131 
RZ70 . 0.03 1.328 . 0.00 2.819 0.00 2785 — 0.08 4.839«« 0.00 0.674 
RG697 0.22 0.730 0.00 0.792 0.00 0.525 0.25 1.644 0.00 2.742 
RG474 0.18 1.099 0.00 0.759 0.00 1.095 0.07 1.268 0.00 0.324 
RG435 0.00 1.404 0.06 0.491 0.00 0.887 0.00 0.211 6.00 1.245 
RZ225 0.05 0.358 0.00 1,711 0.00 0.797 0.27 1.439 0.00 0.872 
RARE (FER RRB) 
RG873 0.44 0.426 0.00 1.083 0.16 1.991 0.10 2165 0.34 1.072 
RG13 0.10 0.631 0.36 0.489 000 1.418 0.21 0.498 0.00 0.023 
RZ70 | 0.88 0.543 0.00 1.612 0.29 2.924« 0.26 6.031e«» 0.89 2.101 
RG697 0.48 0.336 0.35 0.818 0.40 0.622 6.05 0.105 0.15 3.549e« 
RG474 0.33 0.952 0.00 0.737 0.05 0.351 6.18 0.869 0.31 0.817 
RG435 0.19 0.506 0.40 0.468 - 0.85 (18214 «0.00 0.138 0.36 2.650 
R2225 0.47 0.854 0.00 1.519 0.00 0.420 0.82 0.148 0.24 1.249 
RAVE (方差 蜡 质 模型 ) 
RG573 0.45 1.170 0.00 1.310 0.00 2.928 0.14 4.463«« 0.89 2.766 
RG13 (0.41 1.194 0.86 1.344 0.00 1.723 0.42 3.529% 0.42 2.592 
RZ70 — 0.06 1.352 — 0.00 2.339 0.29 3.039 0.27 6.261««« 0.41 2.606 
RG697 0.43 1.414 0.37 0.912 0.80 0.698 0.47 2.995 0.14 8.774* 
RG474 0.85 1.766 0.00 0.776 0.00 1.131 0.21 3.622« 0.44 1.201 
RG435 0.41 1.472 0.28 0.511 0.31 0.690 0.44 2.692 0.388 3.011 
RZ225 0.46 0.750 0.00 1.726 06.00 0.812 0.80 2.364 0.24 1.309 


“P<0,05, ** P<0.01, *““ P<0.001 
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FH 7.8. 

Tg3 7.8 的 结果 代入 (7) 和 (8) 式 可 分 别 求 出 新 的 zs. 和 oF Ao 3 r =0 时 , 每 
轮 选 代 所 得 新 值 与 初始 值 完 全 一 样 ， 即 s; 的 枯 计 值 分 别 为 113.33383,112.3171 和 110.8462,， 
oF BUI (ASIA 45，40.487195 和 87.65539。 将 uy At oF ARITA A (8) sË s xf 
SURAT R LOD 值 的 过 程 完 全 类 似 于 矩 居 计 法 。 由 此 经 前 后 两 次 连忙 所 得 对 数 似 然 
值 相 等 ( 均 为 -111.7828) o WH r =0 时 ， 选 代 两 次 即 停止 。 


表 7.7 o ZYQIIX Fs 群体 QTL BAAR d. BAR b 和 显 性 度 ( 石 ) 的 估计 


生育 期 D Hu SER HRR 
标记 ——— — 


£ h D d h D d 5 D d 5 D d h Db 


AE (PEPEE) 
RGS73 1.40 -1.12 102 3.00 3.18 106 G48 154 4.22 2.08 (71.28 34.15 4.39 -26.B8 6.07 
RG 178 -3.76 210 i18: 158 DE O65 12i 2.15 -835 19.97 2.38 -0.56 -i07 1.83 
RZ70 4.78 3836 070 4.22 245 DER 1.38 O58 O87 347 14154 0.59 -277 -2.759 012 
RG697 0.76 1.78 2.388 3.76 188 O80 0.21 1.20 5.75  -546 9.53 175 2.14 30.98 14.46 
Rüü4i4 2.55 -0.50 0.20 2.30 3.11 1384 — 0.57 OR 147  -114 41.87 385.06 2.08 0.81 9.29 
RG435 2.33 -2.10 0.90 L 184 0.93 -0.00 049 112.40 -4.B5 88.659 1,58 18.21 -8.27 0.45 
RZ2725 -0.38 0.33 0.88 299 4.38 147 0.36 O82 Lit 170 11.61 6.84 6.27 25.32 5.00 


He (FERMA) 
RGB 1.10 +112 1 3.00 3.8 1406 048 LM 29 1.85 56,00 30.27 1.88 -4.74 2.65 
RGIS 143 -241 1.68 tBEl 1858 29587 0.55 L2 2iB -8.35 18.87 2.38 -0.55 -LOT 1.93 
R270 1.32 0.26 0.19 4.22 2.45 0.58 — 1,33 0.28 O27 41.08 1349 047 -56.8% -019 003 
RGGB7 1.54 5.70 4.25 3.38 155 645 O11 -35 310 -19.82 98.10 3.49 LBO 15.17 10.12 
RG474 $.88 -122 O31 231 3.11 i34 043 048 i1 -1.14 4187 36.66 208 0.61 0.28 
RG435 1.48 -0.88 (0.58 1.988 184 0.83 -000 0.40 112.40 4.85 95S [png 692 -120 0.17 
R222 -0.43 O41 (0.94 2090 430 14 0.96 62 LL $37 40.57 12.78 274 7.12 2.60 


RUMAH 《方差 同 质 模 型 } 
RG573 5.28 456 O8F 300 318 1 的 -028 374 13.35 1.28 868.88 56.95 -7.02 -29.22 4.16 
RGl3 1.78 -3.74 209 GB? 893 LOL O55 121 2.18 2.82. &400 2761 -0.56 -LOF 1.83 
KZ70 ^ 443 EBbiT 117 422 2.45 0.55 3.46 —.298 0 -4.06 -2.99 0.10 
RGGS! 5.24 4.87 0.93 1L27 -0.01 0.09 154 -3.58 2.533 -6.05 iLB5B8 1% 3.68 30,76 8.36 
RG474 5.75 3.46 0.600 231 311 1.34 O48 2.60 124 -5.48 54.70 9.99 2.96 28.60 9.66 
RG43b 2.72 -3.68 1.35 8.83 -2.35 0.24 — 0.18 3.18 1632 -4.85 — 859 198 7408 -LBl 0.08 
R2225 -5.08 5.08 100 2.99 4.59 147 038 062 L7 -5.23 87.17 10.04 2.984 28.74 5.09 


RAMEE — CAST) 
RG573 7.46 —91 0.12 3.00 3.18 106 O48 154 3.2 95.34. 81.73 24.47  -i1L32 -80.68 2.72 
RGI3 7.88 -0.97 0.12 7.37 -7.63 194 O55 121 218 -35.06 -BSH — 2.26  -1L57 -29.87 2.58 
EZ70 143 037 0.26 4.22 245 (068 235 -0.17 0.05 BLEZ -25.21 031 -25.55 -271 9.11 
RG607 829 -0.67 OB 1L00 0.54 005 0.50 -2.95 5.84 -22.87 75.07 5.28 4.34 75.16 6.73 
RG474 7.85 0.69 0.08 2.81 3.11 134 043 048 112 -ll 和 7510 1.00 917 29.46 38.21 
RG435 7.94 -0.HG Oii 4.52 6.27 139 0.23 8.00 13.24 -2.65 71.35 285 2464 -239 0.10 
R22 -3.48 3.98 114 2.98 4.39 147 0.36 0.62 171 -E.B3 71.15 8.05 391 2535 6.45 


THRERLOD (B ara AW F Rey 
一 154 一 


RIB MAMA YAR AS -QTL EB 3 hj (UR ER NUN KH ER Cr -0.00) 


G (Xi | Mi Q; ) 


i È Xen ) f =i (x) 
j=l j-2 j73 
1 1 112 0.0583076 1 0 Q 
2 115 5.766333E-02 1 0 0 
a 110 5.256385E-02 1 . Ü 0 
9 117 5.:21861E-02 1 Ü 0 
2 i 107 4.423934E-02 D 1 0 
2 101 1.285262E-02 0 1 0 
3 119 3.611192E-02 0 1 D 
41 114 6.062286E-02 s 1 D 
3 1 126 1.149846E-02 0 Ü 1 
2 9b 1.017357E-02 0 Ü 1 
3 118 8.182288E-02 D D i 
26 112 4.225853E-03 0 D 1 


m9 mU EH PIE -QTL EAE S UAR E MC X: PDM eR (r =D.01) 


G (Xi | Mi; Q; ) 


i £ —xik) f nei (X) 一 — 一 一 一 一 
J =l 了 -2 J =Š 
1 1 112 6.172569E-02 0.9795656 2.036466E-02 6.984598E-05 
2 115 6.086591E-02  0.9810627 1.887292E-02 6.4448E-05 
3 — 110 5.498616E-02  0.9785394 2.138184E-02  7.869361E-05 
9 117 5.321572E-02  0.9820306 1.790422E-02 6.522748E-05 
2 1 107  4.429178E-02  8.539679E-03 0.9825635 5.896875E-03 
2 101 1.259408E-02 7.406037E-03 0.9733748 1.921919E-02 
3 119 0.0360525 1.159469E-02 0.9803618 8.043525E-03 
41 114 6.113456E-02 1.015818E-02 0.9832081 6.638753E-03 
8 1 126 1.102387E-02 7.700954E-05 1.060182E-02 0.9893212 
2 95 9.630433E-03 9.808299E-06 2.90381E-03  0.9970863 
3 1185 — 3.227814E-02 1.488494E-04 2.587846E-02 0.9739727 
26 112 4.551816E-02  1.417616E-04 2.888502E-02 0,9709733 
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当 r 0.01 时 ， 以 前 一 代 r 值 时 所 得 均值 和 方差 的 估计 值 ， 即 分 别 为 113.8383, 
112.317170 110.8462 840, 39.38727 H 84.28402 4E B; vv 了 ?的 初始 值 ， 连 间 各 个 
Xue 一 并 代入 人 SKOR 2 (xin | At,;@;), PR43826 EL 113 7.9. 

将 二 述 结果 代入 (7) 和 (8) 式 所 求 出 新 的 zy 和 0? 值 分 别 为 113.382, 112.3261 90 
110.8077 % 89.91246，39.11281 和 84.87948， 相 应 的 对 数 似 然 函 数 人 入 为 -111.7808。 第 
HBR RSS. BHEE, " r -0.018j, Beye Mee. 

RTT ARIAS r (8, BEDOAAABUSOSBODLAR ECC PIT 7.10. 


R710 Fh rT # f 36 RON EVA Be 


# KF Ë 次 


i 2 3 4 5 
0.00 -111.7828 -111.7828 

0.01 -111.7808 -111.7808 

0.02 -111.7791 -111.7792 

0.03 -111.7778 -111.7777 

0.04 -111.7767 -111.7767 

0.05 -111.7759 -111,7759 

0.06 -111.7756 -111.7755 

0.07 -111.7756 -111.7756 

0.08 -111.7761 -111.7761 

0.09 -111.777 -111.777 

0.10 -111.7784 -111.7784 

0.15 -111.7935 -111.7934 

0.20 -111.8226 -111.8225 -111.8224 

0.25 -111.8647 -111.8646 -111.8645 -111.8644 

0.30 -111.9181 — -111.9178 -111.98177 -111.9176 -111.9175 
0.85 -111.9834  -111.9831 -111.983 -111.9829 -111.9828 
0.40 -112.0677  -112.0676 -112.0674 -112.0674 

0.45 -112.182 -112.1819  -112.1818 


0.50 -112.3342 -112.3341 -112.334 


由 上 表 可 见 ， 当 =0.06 时 ， 对 数 伺 然 函 数值 达到 最 大 ({-111.7755}。 此 信和 如 为 标记 - 
QTL Z [a] ri 2H 9E Be A RAMA. 此 时 LOD -(-111.7755) -(-113.1278)-1.3521. 与 该 
r 值 相对 应 的 QTL BA Ry REREAD 38 9 EVE (4 90029 113.446, 112.386 38 110.581 
及 39.48546, 37.68335 和 87.87891, Ex Eti (t 36-45 Fl] QTL 的 基因 加 性 性 效应 、 
显 狂 效应 及 显 性 度 的 个 计 值 分 别 为 1.432,0.872 300.260. 


在 方差 同 质 和 蜡 质 两 种 模型 下 ， 所 有 其 它 标记 /性 状 的 重组 率 和 LOD 枯 计 值 列 于 表 7.6， 
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AB BY AY APES RV. AR PE EA £i E UT SE 7.7. 

3. RA 

REDEA A aS OT, SETTAB QTL OF RARE TER EES, 
体 上 检测 到 与 5 个 性 状 有 关 的 QTL 数 分 别 为 2 个 和 7 个 , HR BSH EARS e A 
同方 法 和 模型 均 揭 示 出 企 第 5 染色 体 上 存在 1 个 影响 每 乱 宗 花 数 的 TEL 该 QTL 与 RZ703¢ 
锁 , 重 组 率 为 0 由 一 27 蜗 。 在 第 66 染色体 上 还 存在 一 个 影响 结实 率 的 QTL, 它 与 标记 RG697 
相连 锁 ， 重 组 率 为 14 踊 一 15 呈 。 此 秆 ,还 可 能 存在 与 标记 RG573、RG138 和 有 RG474 有 有 关 、 密 
IGA QTL ( 表 7.6)。 在 第 6 意 中 所 揭示 的 标记 -QTL 之 间 的 连锁 关系 得 到 了 较 商 LOT 
值 的 证 实 。 值 得 一 提 和 的 是 ， 尽 管 不 同方 法 种 模型 所 居 计 的 重组 率 和 LOD 住 存 在 杰 大 着 屏 ， 
但 它 在 反 贞 标记- QTL 连锁 关系 的 越 势 上 是 一 致 的 。 

在 基 央 效应 的 估计 中 ， 仙 的 加 性 效应 估计 值 表示 来 自 ZYQ 的 QTEL 等 位 茜 因 为 奢 效 等 位 
基因 ， 而 来 自 JX 的 QTL 等 位 大 因为 增 效 等 位 基因, AS PER Ri CLR ae ERE an DLE 
AAT. Agi ARE, RoR. EMC, ARM SIR tE E SEX 
AW QTL, RERA NZ E Et VE RAEN EAT E 5 RS. ARIAS HE CT 中 划 线 部 
4T B3 35 [A] 2 P FH ELTE BERE f TE a AS TAGES THR ToU TUR. USS 
标记 RZ70 335408. REAR QTL,3 É Z2YQ BE ED ROS të eRe, 单个 
2E fit dé UL 2 Py 8] HB ES 2184.5 82.37. W QTLARM ARS EH, WE TERC f (RC 
为 0.31~0.47。 与 标记 RG697 AEB. REBAR BA QTL WRB uk tg E, pp pt Ry 35 
TE FHAB ^S, BP QTL BJ 5i TEX Rz n] fef Sco SE 8; 29.2—31.0-7- EE 4 d CRI o 
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第 8 X ”QTL 作 图 : 区 间作 图 法 


表现 连续 变异 的 数量 性 状 是 动 植物 育种 工作 者 的 主要 选择 对 象 。 为 提高 选择 效率 ， 必 
须 在 数量 性 状 和 可 以 作为 选择 指标 的 遗传 标记 之 间 建 立 起 关联 和 和 连锁 关系 。 采 用 既 典 的 遗 
传 标记 ， 虽 然 可 以 偶尔 检测 到 数量 性 状 基因 座位 (Quantitative trait locus, QTL- 
传 标 记 之 问 的 相互 关联 ， 但 由 于 数量 有 限 和 表 型 有 有 害 性 ， 无 法 对 整个 基 周 组 进行 分 析 。 由 
FRILP 等 分 子 标记 的 发 展 , 已 在 许多 植物 中 构建 了 相对 乙 各 的 分 子 标记 连锁 图 谱 , 因 而 有 
可 能 在 整个 基因 组 范围 内 进行 QTL 定位 和 作 图 。 已 倡导 了 几 种 QTL 作 图 方法 ,其 中 和 包括 
Weller (1986)}、Luo 和 Kearsey (1989,1991) 所 发 展 的 单个 标记 与 QTL EMRA TU IA. fü 
这 类 以 单一 标记 为 基础 的 作 图 方法 ， 其 效率 将 随 着 标记 与 QTL 之 间 实 际 距 离 的 增加 而 下 降 。 
为 了 提高 效率 ， 每 一 染色 体 上 就 必须 定位 更 多 的 遗传 标记 。Jensen(1989)、Lander 和 
Botstein(1989) 等 发 展 了 以 连锁 图 谱 上 上 两 个 相互 合 连 的 分 子 标记 为 基础 的 Q'PL SE ATE, 
ST DAN FUR ATER EFF TB AS, ARS ees MRR S k Be bay 
X QTL 的 最 大 连锁 信息 。 其 中 , Lander Al Botstein 的 方法 最 受 遗 传 育种 学 家 的 推崇 。 

Bavan Ooijen(1892) 对 区 间作 图 装 作 了 较为 系统 的 描述 ,但 由 于 其 统计 技术 
的 复杂 性 以 及 模型 倡导 者 简 莫 处 理 问 题 的 方式 使 这 一 方法 及 有 关 程 序 难以 被 动 档 物 刘 种 工 
作者 抽 理 解 ， 而 现存 的 计算 机 元 件 需要 借 且 于 大 型 计算 机 或 计算 机 工作 站 才能 完成 其 分 析 
(Lincoln 等 1993) ,因而 限制 了 该 方法 的 有 效 刊 用 。 

本 章 将 讨论 QTL 区 间作 图 方法 的 一 些 理论 与 应 用 问题 , 并 提供 应 用 实例 。 


8.1 遗传 学 原理 与 统计 方法 


Lander#] Botstein (1989) Al van Ocijen (1992) 所 介绍 的 区 间作 图 法 可 用 于 FaR 
Bz (BC) 群体 数量 性 状 的 基因 定位 ， 我 们 在 此 将 其 扩展 到 孤单 倍 体 (DH) 群体 (f&2:38 5g 
i98985a). 


8.1.1. BARE 

BRE PA P RAURI A MaM a QQM Mos I MazMa2Q2QoMnoMea, F. 自 交 产 
生 Fa; Fi 与 Pz 回 交 产生 BC 群体 ; TF, 经 花药 培养 或 其 它 途径 产生 单 售 体 经 加 倍 形成 DH 
Pelik. TES PAH EA PSS ER MA Mo H eS PR GS Ko 
TERE AH QTL Ep CBE Mo FM, AUER SSS OA 8 。, M。 和 Me 之 闻 的 图 距 为 8 。 
Jin] SE FA Bi E.J] PS ORT APB 8 转换 成 相应 的 重组 率 r: 


e? a 一 心 一 全 c 


1 
r=— tanh(2 f }=-—— 
2 2 


e? 9 rez e 


fem b, O€r.«r,SOPdAHIr-r.l4rz-2r.r.. 
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EERE Epa 个 个 惊 或 到 的 数量 性 状 表 型 值 为 yanen ho REQTL 基因 
型 i Q, Q. Fi Q o PTS ME Sy iM ERa AE N( Ba,07),N(CE 2, € 2 NC # =, 
c ny, MK QTL Xi SHUM YEE p FH IE ZS Zt IE DUE e. SSA SIR Tor 
记 座 位 MSPR Pa i. Pee 种 Po a。 RE BORE Poa WE, 对 于 DG ERR Pa aye 
ME- A AR BR sa RU 32 Bu FUA DA PORE ST BE 58 35 : 

fiy | m; r.)= È Pmala (Fp) (1) 
g=1 

HA, m 一 标记 基因 型 


re 一 标记 M。 与 @TE 之 间 的 重组 率 
Pma QTLÓEDIEEEESE(Qg € (0,2,30, RRP fnit AE DIES mA re 


fe Gr) l ext [ woke’ (2) 
«GE ——— ere [| - —— 
29x az 2607 


即 平 均值 为 s. .3:282g G "SIE EEGE SE AAR. 


8.1.2. 似 然 函数 

对 于 特定 的 Ms 和 和 Me Fs 和 DH (BC) 群体 中 分 别 有 9 种 和 4 种 可 能 的 评 记 基因 型 , 群体 
中 某 一 个 伍 或 系 应 到 其 中 之 一 。 县 有 某 种 标记 基因 型 的 个 体 或 系 ,其 QTL 基因 型 为 Q.Q.. 
QQ- Q-Q- 的 概率 之 和 P... a+ Pm a+ Pu alo FURS. RECA KS IH MAR AA 
闫 率 可 计算 出 某 一 个 体 和 郧 系 的 者 类 日 TL 基因 型 的 概率 Pha. P. s. Pm =:。 作 图 群体 中 全 
部 个 体 或 系 的 联合 概率 密度 或 似 然 阔 数 为 : 

LebLb(ES.,Hs E 2, O47, 71,F 2... a) 


n n 
= I fir: | my.,; la)- TI 2 Puafa Cr) 
i=} r=] g-1 


x 8.1 — Fa EF k n REBAR DMS Cz 4) 


基因 型 QQ, QiQz Q2Qz 

MoM hs M... rērē Zre(l-r 2) Fwü-r&) - (I- rA) 1- ru? 

M. M. M,N 2ržŽraíl- re) 2 Fad-ralrétü-ri?] 2ü-r4)P?ry(l-r&) 
Max Maa M.M... r2Q-r.)}* Zr&4(l-rz)ri(l-r4) -ra rË 

M... M.M. IM... 2ra(l-r.) r&ü Z[r£z-(ü-r.,)r.(ül-r v) Zra4ü-r.&) (1-74)? 
MasMacMuaMue 4ra(l-re) re(i-re) 2[rZtü-r.J)?][rZ4ü-r,)7]  4r.ü-r2)rw(-r.) 
Mw,Ms.oMieMie 2r.(1-r.)}(~r.}* 2pr2ZH1-r,)* r=(I- r.) 2 r.(l-r.)r&£ 
M..M..M.r M. (l-r4)? rë Ar&4(ü-rj)r&i4(ü-r v) 了 至 人- ry)? 

M. M.sM,.IM.>s 20- ro) roll-rb) 2rall-ra)[re+(l-r»)?] r£rw(ü-r) 
M..M..M,sM,,  (0-r.)?(ü- r4)? 2r.(1-r.)r.(1- r.) rirg 


表 8.2 DH # fk # 8 BS AD HD (012) 


基因 型 QaRa QzQz 
M.M. M I M, Tafa (1-r.)(1- rx) 
M.M... M.M. ra(l-ri) (1- r.) Pa 
M..M. M. Mp (1-r.) Fu ra(l-r&) 
M... M.M. M. (1- r.) (i-r) Parr 


表 8.3 BC 群体 的 期 望 基因 型 频率 ( 汞 以 2 


—— --- 一 一 一 一 一 一 一 一 一 -. —— 一 .一 


# Eu Q. Q. Q. Q. 
Mo M.sM i... M... Tara (l-r.4)(l-r4) 
M... M... M.M. r&(l-ra) (l-r&)brz 
M.sM.. M. M: i-r allo r.(1- r.) 
M.M... M.I: M. ü-r a) l-r») Fal, 
n y P 1 | {Fs -~ Ha )? 1 (3 
= ma 5 5 0 exp 一 EM 
i=l g=i vIr c£? 20 7 


Ap m; 为 个 体 或 系 了 的 标记 基因 型 , € n PMA. 
使 该 似 然 函数 最 大 的 Z; 和 o “就 是 这 些 参数 的 最 大 拟 然 估计 值 ， 为 使 参数 入 E0u ，， 
9 OU)BOK, FERIA PS 3 SOR NC 


n 
In L-In( n, fiy, | m:i r.) 
ï= 


n n (Fi- Ha}? 
=ln — + $ la E P...exp[- -一 ] (4) 
^21 o7 irl gel 20^? 
如 果 定 义 
Paolo (Fi) 


W. (y; | miira)s (5) 
fiy: | à»; ra} 


Ju 73 XC UE ELO GERE S Y, AiR ALA m 时, XE VALE AT BJ Q'TL 3E RADY q 的 概率 
H W. 决定 。 令 (4) 臣 的 微分 为 0， 解 之 即 得 A 的 估计 值 : 


n 
2 C Wa ir;| mi; r.)* P; ] 
i= 


a= -一 (62) 
H 
2 Wetr:| ms; ro) 
i=l 
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1 n 
oz- — E >, L Wa (y; [mis rad (Fr- ko}? 1 : (6b) 


n i=l q- 
当 TL 位 于 两 个 标记 座位 之 间 时 , (6) AAR He RR fe o PRT AR (0) 的 解 采 用 EM 选 代 
法 (Dempster 等 1977) 获得 。BM 法 的 EZE RMB AHA K C (2 aa Has B a, 
o 7) WORE CIE E Pp tc A BS OP a w.. x. 3 x D) K PETA Pk AH 
355 UBRO. MRAM K RE RI. M JP RRA E 2S (6), 利用 À eA EAR 
48: AY ah Se CH RS AEA, eR COD BA HE A689 X (5. EAM AR 


变 蔡 进行 ， 每 次 用 新 的 A BIA X A, PSR BSEC (4) AI BEES T. CBR 
小 于 预定 的 临界 值 T) 时 停止 。 


8.1.3 LOD 检验 
当 堆 假设 Ho: ai= k= CEL) ( 即 示 存在 人 TL 效应 } 成立 时, QR Ra: 
n 
Dig = L (ER, oy, Fa, Y2. Fa)” L fiy) (7) 


其 中 : 


n 
X: pr 为 必 图 群体 的 平均 数 


ial 


LOD ffi 


\ 


a : eng N... 
2] £z DEL 


二 -一 一 | 
ü mT TT T T | 
D ip 20 80 40 60 50 70 BO 90 100 10 120 


PHE (Mo) rL 


E8.1  QTL(L ft E di AR X SUR 


即 平 均值 为 He AAA oS BJIE 2545 E $r E 3. SHB ABS QTLAET AE wR 
AS) 的 似 然 比 检 验 统 计量 可 转换 成 LOD (ü 
Li f3, 0”, Ya, ai Pa) 


LOD-logio E : 
Lol ëp, O.P Ea, Fas. Fa) 


对 两 个 标记 座位 M- 和 Me 所 包括 的 区 间 每 隔 z cM 计算 出 相应 的 上 OD 值 。 将 辣 一 
连锁 群 上 所 有 标记 间 的 LOD 值 连接 起 来 即 得 到 反映 QTL 可 能 位 置 的 QTL. 

QTL 位 置 可 估计 为 似 然 图 谱 上 曲线 最 高 处 所 对 应 的 点 。 由 比 最 大 LOD 值 小 1 个 单位 
的 直线 将 在 曲线 上 产生 两 个 交点 。 交 点 所 插 区 间 即 为 1 个 LOD 值 支撑 区 闻 , QTL 存在 
位 置 的 置信 和 区间 ( 图 8.1) 。 采 用 间 样 的 方式 ， 可 以 确定 尾 意 LOD 值 支撑 区 间 。 


8.2 区 间作 图 软件 


8.2.1 QTLMAP- | 

报 据 以 上 介绍 的 遗传 学 和 统计 学 的 原理 ， 我 们 编写 了 适应 于 QTL 区 间作 图 的 计算 程序 
SILMAP- 1 。 该 程序 为 Rz、BC 和 DH 群体 的 通用 程序 , 程序 设计 步骤 如 图 8.2。 全 部 计算 
可 在 一 般 PC286 及 其 以 上 的 微机 上 完成 。 采 用 电子 表格 系统 Quattro Pro 8.0 对 计算 
所 得 数据 进行 QTL MRAR BITES 
8.2.2 Mapmaker/QTL 

我 们 以 MAPMAKER/QTL 1.1 ( Lincoln 4$ 1993) 为 例 说 明 其 操作 过 程 。 

1. 将 数据 调 入 MAPMAKER/QTL | | 

MAPMAKER/QTL 软件 运行 需要 提供 以 下 信息 : CO 确 岩 所 要 检测 QTL 的 染色 体 ; (2) 38 
让 传 标记 定位 在 相应 的 染色 钵 上 ; (3) 确定 标记 在 染色 体 上 的 位 置 。 可 以 利用 MAPMAKER 
/EXP 或 其 它 的 编辑 软件 来 产生 一 个 文件 ， 供 MAPMAKER/QTL 调用 。 

2 起动 MAPMAKER/QTL 

Lincoln 等 (1993) 所 编写 的 MAPMAKER/QTL 1.1 具有 可 分 别 在 PC386 或 486 计 算 
机 (DO8S5.0). BR (A/UX 3.0, Apple's Unix). Sun SPARCStation (SunOS 4.x) 
上 运行 的 软件 。 具体 进入 MAPMAKER /QTL 的 方式 取决 于 所 使 用 的 计算 机 及 软件 是 如 何 安 
Ao KEM MAPMAKER/QTL 操作 过 程 的 第 一 - 步 是 调 入 数据 文件 。 在 软件 所 提供 的 实例 中 ， 
数据 文件 分 为 两 个 ， 一 十 sample.aata， 存 放 分 子 标记 数据 ， 一 是 sample.traits, 存放 
AERE. H load data 命令 将 这 些 文件 调 入 MAPMAKER/QTL。 可 采用 photo f; 4 
来 建立 一 个 atl.out 文件 以 存放 有 关 运 算 结 果 。 

3， 数 量 性 状 数据 的 初步 考察 

MAPMAKER/QTL 的 算法 是 建立 在 群体 中 数量 性 状 值 的 变异 服从 正 态 分 布 这 -- 假 定 上 
Heo ith, KER QTL 作 图 的 第 一 步 是 对 所 要 分 析 的 性 状 进行 考察 , 以 确定 是 否 符合 这 
一 假定 。 对 于 不 符合 正 恋 分 布 的 性 状 ， 通常 可 以 经 过 数据 转换 使 之 与 假定 更 为 符合 。 利用 
trait 命令 可 选择 所 要 分 析 的 性 状 ， 然 后 利用 show trait 命令 来 明示 该 性 状 的 一 些 统计 


基 { 均 值 ， 标 准 差 ， 巍 度 和 偏 度 等 )， 据 此 可 以 判断 该 性 状 是 否 符合 正 态 分 布 。 对 于 非 正 态 
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分 布 的 性 状 可 通过 适当 的 数学 方法 进行 转 撞 。 例如 ， 实 例 中 的 第 一 性 状 (weight) 的 分 布 
BaF RA. BATT A logo (weight) 代替 对 weight 的 分 析 ， 这 一 转换 与 榨 
制 植株 大 小 的 QTL 对 重量 的 影响 是 指数 增 减 的 假定 相对 应 。 采 用 make treit 命令 , 即 可 
产生 一 个 新 的 性 状 ,使 其 值 与 愿 性 状 值 之 间 存 在 某 种 范 数 关 系 。 

4， 在 基因 组 上 检测 QTL 

使 用 sequence 命令 确定 所 要 检测 的 基因 组 区 域 ，trait 命令 确定 所 要 分 析 的 性 状 ， 
scan 命令 检测 QTL. 在 一 般 缺 省 命令 下 , 在 基因 组 上 检测 QTL 的 间距 为 2cM。scan & 
令 的 输出 结果 包括 QTL 的 效应 、QTL 所 能 解释 的 变异 占 总 变异 的 比例 (等 价 于 线性 回归 
分 析 中 的 r? ). LOD 值 等 。 利 用 draw scan 命 令 还 可 以 将 LOD 信用 曲线 图 表示 。 根 据 
所 分 煌 的 基因 组 大 小 (范围 } 和 性 状 的 多 少 ，scan 命 令 可 能 会 要 在 计算 机 上 运行 相当 长 的 时 
间 。 为 了 简便 起 见 ， 也 可 采用 show peaks 命令 显示 出 基因 组 上 特定 区 域 范围 内 最 大 LOD 
ETTER y Pt o 


5. i QTL 拟 合 适当 的 遗传 模型 
采用 MAPMAKER/QTL, 可 以 为 所 检测 到 的 QTL 拟 合 四 种 不 同 的 遗 忧 模型 。 对 于 Fa 
群体 ， 任 一 QTL 存在 三 种 可 能 的 基因 型 A/A, AJB 和 B/B。 个 体 了 的 数量 性 状 表 错 值 可 
用 模型 表述 为 : | | 
Trait; = Mean +( Weight X Num,) +(Dominace X Het.) + Noise 
其 中 
Mean -不 被 QTL 效应 所 控制 的 性 状 均值 部 分 , 它 等 于 所 有 AIA 个体 的 性 状 均值 ; 
Weigth- QTL B 等 位 基因 效应 的 加 性 分 量 (BU B83 等 位 基因 的 加 性 效应 ): 
Num, = 个 体 i 所 含有 的 了 等 位 基因 数 , Hoy 9，1 或 2; 
Dominance = QTL B 等 位 基因 效应 的 是 性 办 量 (BSE RA BH RY): 
Het, = MK ARS AJB RJSF TF 1, BUS: 
Noise = 不 受 该 QTL 所 控制 的 变异 (为 正 态 随机 变量 ) 
四 种 焉 传 模型 为 : 
(1) Free EUU: AJAX W = 0 
-> Trait, = Mean +( Weight X Num,) + (Dominace X Het,) + Noise 
(2) 加 性 模型 : AjA 效 应 =0 R BjB 效 应 =- 2X A/B 效应 
> Trait: = Mean +{ Weight X Num,)+(0 X Het,} + Noise 
— dominance =0 
(3) 显 性 模型 : A/A 效 应 - 0 B B/B 效应 - A/B 效应 
> ‘Trait; = Mean +( Weight Num:) +(Weight X Het,) + Noise 
— dominance = weight 
(4) BHRT: A/A 效 应 - 0 HB AjB 效 应 = AIA 效 应 
一 Trait, = Mean +( Weight X Num;) +{- Weight x Het.) + Noise 
— dominance =- weight 
MA sequence 命令 ( ] 中 内 的 内 容 ， 即 可 分 别 对 上 述 四 种 模型 进行 拟 合 。 详 见 
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Lincoln $8 1983) 5005 OMOR ERTO IE un o EAE phe, 
16. APR eet QPL Dopo ga L akde C Th al gafat aE ASRS 
` MAPMANER/GTL 算法 建立 的 一 个 基本 假定 是 数量 性 状 天 现 型 图 单 -QTL Boetto OR. 
m PAPEL. QTL SEF scan HH NRS BAAR LOD fe. a: 
时 单个 QTL Ae ROE, 因此 一 个 QTL ñr ie eB 3E 803 QTR 
其 结果 将 导致 QTL WEHREN LOD Hijr Hil. scan 分 析 得 到 的 LOD 值 的 级 峰 
RAHA EME RSE QTL. 为 此 , MAPMAKER/QTL RAER T FoU 
多 个 QTL WO INTREST FE TU EA AEE G QTL。 两 座位 模型 
最 为 可 能 的 参数 包括 : - 
Trait, = Mean *( Weight, Numai)+ (Dominaces X Het.) 
+ Weights X Numa) t (Dominaces X Het; Y + Noise 


8.8.1 WH 
根据 本 程序 对 郑 康乐 等 (lgg2) 3€ L BERI: RA RTEMAP- 了 计算 程序 求 得 该 连锁 群 
上 每 隔 1 cM 处 的 LOD fE. (EB F Quattro Pro 3 m y: RU EAE QTL 似 然 图 谱 。 
结果 表明 ， QTL 似 然 图 谱 放 第 6 BK Le KI C 和 DNAR? RG138 2 [abf 
— AN ee LODA (8.73 Jy Bp 6 3:eM AE (28.3) 03k EP RE 5 最 
可 能 的 染色 体位 置 。 — 


0 ee eer cee 
Gè RGIS 775000 68x 


Bs CATT osa Rial 
ARMEA 8 URGE TY FE THE 08 bie DNO KATHEK 
上 的 :4 个 RFLP G24} (RGI: KG220s ROTSE ARGA SEG FA d Be 
— 8B i - 


BRAS 1992), HSA RFLP 标记 基因 型 。 同 时 观察 各 单 栋 的 抽 策 期 (从 播种 至 
扫 秆 的 天 数 】 ARS. 所 得 QTL 似 然 图 谱 胡 明 , 每 惩 实 粒 数 的 最 大 LOD [fü (2.20) 
出 现在 四 RG101 4 cM t, IHSLABRRIBETETE —T HRHERASH QTL. 抽 策 期 的 QTL W 
然 图 谱 的 峰值 位 于 距 RG780 4 cM 处 {图 8.25, A LOD (E (1.52, 3 HB] #E Br WE SZ us 
HARRA REESE QTL 


I 9 ^ 30  " "9 i 
RG220 | RGzBü RG482 
基因 组 (cM) 


88.4. Jk M IB @ EIE b 36 H CEA) S 8 E 8 (E 9 IE Q'TL AR EE 


上 上 述 两 例 应 用 中 ，3 SERA LOD (ñ f 2 4- 30S Mibi in zl. EE ESERiO 1cM 以 
上 上 ， 考 昭 区 闻 帮 贺 法 的 确 可 以 发 现 位 于 两 个 标记 之 间 的 QTL 

以 伍 和 连 标 记 为 基 甜 的 区 间作 图 法 ， 被 认为 是 QTE 作 图 理论 研究 上 的 一 类 罕 芍 。 我 们 自 
früh TIO F Fe. DH. BC 群体 8EL 区 间作 图 的 通用 计算 机 程序 QTLMAP-1, 该 程序 与 电 
TERRA Quattro Pro 3.0 相 结 合 可 以 获得 类 仆 于 目前 国际 上 唯一 的 Mapmaker ‘QTL 
软件 所 能 得 到 的 结果 。 训 以 快速 、 f EMILE TAI IR EDI) QTL AM. TTI AIS H 
殿 了 两 个 不 疝 群 休 的 应 用 实例 。 把 租用 质量 基因 定位 方法 研究 过 的 水 稻 广 亲 和 基 因 38 定 
位 于 第 6 染色 体 上 色 需 原 基 因 C 和 RG138 两 个 遗传 标记 之 间 。 3% HET nb SEE > 38 36 
A BE BAR at RPE TER. 【或 称 为 质量 -数量 性 状 )， 可 采用 以 倒 连 标记 为 基 融 的 区 间 
作 图 法 及 QTL 作 图 软件 QTLMAP-I 进行 有 效 的 分 析 。 

由 于 实验 技术 方面 的 原因 ， 作 图 群体 中 总 会 有 些 个 体 的 标记 基因 型 元 潜 确 定 (BK 
6.12 及 郑 康乐 等 (1992) Æ 1)}。 上 述 方法 很 容易 扩展 到 这 些 缺 所 数据 的 个 全 。 方法 之 一 其 
采用 附近 紧密 连锁 且 标 记 基因 型 已 知 的 遗传 标记 来 代替 。 XI AE BS TRA BJ 5380 Pj BA m e 
标记 ， 则 在 QTL 作 图 中 可 以 不 用 这 个 个 体 , 或 采用 与 标记 无 美的 QTL RIH I (EAR G 
比例 Phi. Poe Pas, Bi JF Fa 2j 0.25:0.50:0.25, BC 39 0:0.50:0,50, DH J3j0.80:0: 
0.50. SFR hic EDID SR E PRE LOD 信和 降低 。 同 时 ， H ie 2k Sea ERO AL, 
将 对 染色 体 不 同 部 位 的 LOD 和 值 的 可 比 性 产生 影响 ， 除非 缺失 的 数量 不 是 太 老 。 

LoOD 全 反映 了 QTL 让 在 或 不 存在 于 其 一 位 置 丙种 可 能 姓 揭 相对 大小 。 HT LOD (ñ K 
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的 


小 与 作 图 群体 的 科 滞 、 样 本 大 小 及 遗传 图 谱 的 局 和 恕 度 等 有 关 ， 目 前 还 没有 适当 的 显著 性 
测验 标准 。van Ooijsn (1992) 模拟 研究 了 最 大 LOD 值 的 概率 分 布 , 并 考虑 到 所 研究 物 
种 基因 组 的 染色 体 数目 。 对 于 具有 12 条 染色 体 的 物种 ， 要 获得 0.05 的 总 显著 水 平 ， 则 每 
个 独立 的 染色 体 的 显著 水 平 应 为 0.0043，F2 和 BC 群体 相应 的 LOD 临界 信 和 应 分 别 为 3.7 
和 3.0。 在 本 章 所 提供 的 实例 中 ， 有 关 广 亲 和 和 基因 的 最 大 LOD 远 超 过 了 相应 的 临界 值 。 


8.3.2 Ef 

我 们 以 第 5 染色体 上 的 第 6、? 两 个 标记 {RG485 和 有 BZ225) 为 例 , 说 明 采 用 区 间作 图 法 
检测 水 稻 ZYQ/J Fs 群体 中 与 结 实 率 有 关 的 数量 性 状 基 因 。 这 两 个 标记 间 的 图 距 为 15.8 
cM 。F= 群 体 结实 率 均 值 为 49.96338, 方差 为 373.8075, HET f Ell logi o(Lo) --140.7895. 

对 于 两 个 标记 座位 RG435 和 RZ225 所 包括 的 区 间 每 隔 leM 计算 出 相应 的 LOD 15. R 
用 EM 3k ER USA ETE (6) 的 解 。 | 

当 距 离 标记 RG435 为 8B=lcM 时 ,经 过 双 虹 正切 函数 所 转换 成 的 重组 率 为 r。=9.998666 
E-03. 由 此 计算 出 标记 RG435. RZ225 REM QTL 兰 个 基因 座位 所 决定 的 中 种 基因 型 
的 频率 如 表 8.4〈 此 表 与 表 8.1 相 对 应 )。 


ze 8.4 AE I QTL 所 确定 的 27 利 基因 型 的 频率 


标记 座位 QTL 基因 型 频率 

RG435 RZ225 QQ QiQ. Q2Q2 
1 1 2.749262E-06  3.310681E-03 0.9966865 
1 2 9.997332E-05  1.979739E-02  0.9801027 
1 3 3.348081E-03 0.109029 0.8876228 
2 i 1.994874E-02  0.2425571 0.7374991 
2 2 0.25 0.5 0.25 
2 3 0.7374991 0.24255'71 1.994374E-02 
3 1 0.8876228 0.108029 3.848081E-03 
8 2 0.9801027 1.979739E-02  9.997332E-05 
3 3 0.9966865 8.810681E-08  2.749262E~06 


RHR 8.4, MHRA EA 了 在 re 所 确定 的 基因 座位 上 QTL 基因 型 为 
gq RBS [ W. O; | mi ;fa)]。 例 如 , 第 1 号 植株 分 子 标记 RG435 和 RZ225 的 基因 型 
HAZY 类 型 {代码 为 ,因而 三 种 QTL 基 因 型 的 频率 分 别 为 2,749262E-06,3,310681E 
-03 0.9966865 。 和 群体 中 1 一 10 号 植株 的 QTL 基因 型 频率 如 下 : 
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标记 基因 型 QTL 基因 型 频率 
Tk — i 
RG435 RZ225 Q. Q. QiQz QzQa 
t 1 1 2.749262E-06 §.3810681E~03 0.9966865 
x 2 8 3 G.9966865 8.810681E-03 2.749262B-06 
3 1 2 9.997332E-05  1.979739E-02  0.9801027 
4 1 1 2.749262E-06 3.310681E-03 0.9966865 
5 8 3 6.9966865 $.810881E-03 2.749262E-06 
6 2 2 0.25 0.5 0.25 
x q 2 2 0.25 0.5 0.25 
8 3 3 0.9966865 3.810681E-03 2.749262E-06 
9 2 3 0.7374991 0.2425571 1.994374E-02 
10 3 3 0.9966865 38.810681E-03 2,749262E-06 


将 群体 中 各 个 体 的 Wa U | mi ;ra) 值 , 数量 性 状 表 型 值 代入 (68) 即 得 à. (分别 为 


45.75626, 51.24739 和 54.113951), 将 2 < 代入 (6b) HE o° = (0829 859.7582). 
EIS 4518 E HB RA (5) 式 ， 获 得 Wa {pt | miira) RAB. AEG 


到 第 一 轮 £z. 和 07 ç Ë £. R CARA (3) 式 并 取 logi。o。， 得 到 对 数 似 然 函 
数值 log so (L), EEA -139.9531。 风 过 程 进 行 下 去 ， 将 人 司 IogxofkE) 的 值 不 断 增 加 。 
当前 后 两 次 选 代 的 logxo(L) 信之 差 小 于 0.0001 时 ， 停 目 透 伐 ， 册 logxo (L) - logic (L9 
求 出 LOD 值 。 选 代 结 果 如 下 ; 


MBE tric RG435 7g B =2cM 时 ,经 过 双 曲 正切 画 数 所 转换 成 的 重组 率 为 亚 -1.998934 
EK-02. 由 此 计算 出 标记 RG435. RZ225 和 QTL 三 个 基因 座位 所 决定 的 %7 种 基因 型 的 颗 


INR 8.5 (gp Re BLA RT AY) o 
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QTL 基因 型 均值 
He 次 一 0? . logio (L) 
ne Ë = ma 

1 44.62886 51.75643 55.08826 351.6539 -139.9581 
z 44.250904 52.00542 55.391548 349.0802 -139.9474 
3 44.19209 52.14785 55.35275 348.295 -139.9471 
4 44.15222 52.23701 55.84526 348.0442 -139.9469 
5 44.138448 52.29531 55.353091 347.954 


-139.9468 


X 8.5 再 个 情 连 标记 和 QTL 所 现 定 的 27 矢 基因 型 的 频 来 
标记 上 座位 QTL 基因 型 频率 
RG435 RZ225 QiQi QiQa 


noo oN NN mM mM = 


owe whe oN LB 


9.B56933E-06 
3.995737 K-04 
1.361538E-02 
1.789037E-02 
0.25 
0.7563806 
0.7802457 
0.9604208 
0.9937307 


QaQa 


6.269437E-03 
3.917953E-02 
0.206139 
0.231729 

0.5 

0.231729 
0.206139 
3.917953E-02 
6.259437E-03 


0.9937307 
0.9604208 
0.7802457 
0.7503806 
0.28 

1.789037 E-02 
1.861535E-02 
23.9957 37E-04 
8.856933E-06 


同 理 ， 根 据 表 8.5;， 可 得 出 必 图 群体 中 种 个体 在 Ta ~ 1.998934 也 -02 时 所 确定 的 基因 
座位 上 QTL 基因 型 为 了 的 概率 [Wa (ys | mm ;ra)J。 进 而 将 群体 中 各 个 体 的 W. (p; | 


mz ;了 。) 值 ， 数量 性 状 表 型 值 代 入 {6a) 49 s a (A Ig 45.63712, 51.618584153.98911), 
将 wg 代入 (6b) B1 o 2 ( 值 为 359.56534)}。 将 这 些 情 计 值 作为 初始 值 代 入 (5) 式 ， 
获得 Wa (P: | miira) 的 第 一 轮 估 计 信 。 同 上 得 到 第 一 轮 sg f o z, W B5 o? 


代入 (3) SF Rlogic, BIRR RRA log io (F), MAA -139.9159. Beek 
代 结 果 如 下 : 
QTL 3 Ej 79 35 (i 
46 次 g = logio (L) 
Ha Hoz Hos 
1 44.38599 52.40084 _ 54.90551 . 850.7575 -189.9195 
2 43.97953 52.85134 55.08083 847.6507 -139.9104 
3 43.52733 53.13913 55.07368 346.5213 -139.9082 
4 43.75983 53.33146 55.03118 846.0459 -139.9073 
5 43.72436 53.48232 54.99078 845.8047 -139.907 
6 43.70321 53.558204 . 54.959659 845.6621 -139.9068 
T 43.6896 53.61366 54.9373 345.5696 -129.9067 


标记 RG435 和 RZ225 SMA CAE (距离 标记 了 G435 为 1~15cM ) 处 ， 所 得 LOD 
值 列 于 表 8.6 。 由 此 表 可 见 ， 在 距 标 记 RG435 10 cM Àk, LOD 达到 最 大 (1.114888)。 
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m 8.6 BH RG435 P R2225 HE x x QTL SEHR E F) $ EL 5 8 E 
[ logan (Lo) = - 140.7895 1 

染色 体位 置 MR 

(E RG435 B5 cM # ) KR logio(l) LOD 
1 5 -139.9468 0.8427 
2 7 -189.9067 0.8828 
5 8 -139.8614 0.928131 
4 9 -129.5168 0.973190 
5 10 ~138.7749 1.014633 
6 10 -139.7390 1.050568 
1 10 -139.7098 1.079712 
8 10 -139.6886 1.100876 
9 10 -139.6765 1.113022 
1G 11 -139.6746 1.114883 
11 11 -139.6844 1.105072 
12 11 -189.7075 1.082047 
13 10 -139.7451 1.044464 
14 9 -139.7979 0.991808 
15 8 -139.8649 0.924576 


对 于 所 研究 的 5 个 数量 性 状 ， 第 5 染色 体 上 各 成 对 标记 间 的 最 大 LOD 值 及 与 堪 侧 标记 
的 距离 列 于 表 8.7。 其 中 ， 在 标记 RZ70 和 RG697 zB E GENBCH LOD 值 最 高 , 达 


2.79, AUIE QTL 的 可 能 性 较 大 。 


# 8.7 ZYQ/JX F2 群体 每 一 标记 区 则 的 最 大 LOD 值 及 其 位 置 ( 以 离 左 全 标记 
BJ EE cM Eg 
标记 区 间 及 图 这 n 特征 参数 生育 期 Ti 
RG578——RG18 75 # # (cM) 16 1 
16.5cM 最 大 LOD 值 0.68 0.81 
RG13 RZ70 75 i € (oM? 2 14 
14.7cM E€&XLODi(& 0.47 1.64 
RZ70 RG697 67 $7 (cM) 13 9 
26.3cM KLOD 0.78 1.49 
RG697—-RG474 66 fk # (cM) 17 17 
17.4cM X XLOD(& 0.43 1.07 
RG474—RG435 74 Wü € (cM) 1 1 
10.icM mALODE 0.29 0.49 
RG435——R2225 74 € (cM) 1 15 
15.3cM AX XLOD4(& 0.24 1.28 
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BK BER Bem 
1 1 i 
1.45 1.54 0.16 

14 14 14 
2.85 1.83 0.30 
I 7 23 
2.12 2.79 1.65 

17 17 1 
0.30 0.47 1.71 
1 I 10 
0.06 0.27 1.13 

15 15 10 
0.19 0.29 1.11 


MEM 


第 9 X QTL 作 图 : 复合 区 间作 图 法 


现 已 发 展 了 多 种 统计 方 潜 米 分 析 实 验 生 物 的 作 图 数据 ， 以 系统 地 检测 主要 的 TL (如 
Soller4& 1076; Weller 1986; Lander 和 Botstein 1989}, Æ A Lander # Botstein 9 FH 
RE RAA SEERA QTL 作 医 的 标准 方法 。 与 传统 方法 {Soher 等 1976) 相 比 ,区 间 
作 图 法 县 有 一 些 优 点 ， 但 仍然 让 在 一 些 问 题 。 这 些 问 题 包 括 :(1) 某 一 区 间 的 检验 统计 其 可 
能 受到 位 于 该 染色 体 圭 其它 区 域 的 QTL 的 影响 。 BEE AE QTL, BURR 
红色 体 上 其 附近 存在 一 个 OTL WAKA RRA RAR ABS. MA. MRE 
Xt — det dk EAE SE E ay STE, 则 正在 检 霍 的 位 置 的 统计 量 就 会 受到 所 有 这 些 HL 的 
影响 ， 且 由 此 所 枯 计 的 位 置 及 所 鉴别 的 QTL 效应 可 能 是 有 偏 的 {Haley A] Knott 1992; 
Martinez #j] Curnow 1992). (2) 考虑 到 来 自 其 它 标 记 的 信息 ,一 次 内 应 用 两 个 标记 进行 检 
验 不 是 一 种 有 效 的 方法 。Lander 和 Botstein (1989) 曾 倡导 了 对 多 个 区 间 上 的 多 个 &TL 进 行 
同步 检测 的 策略 以 减轻 这 些 问 题 。 但 由 于 这 种 检测 涉及 到 多 维 空间 (Lander 和 和 Botstein 
1989; Haley 和 Knott 1992), 因而 在 参数 估计 及 模型 鉴别 上 存在 一 些 困难 。 此 处， 一 个 
REAL QTL 的 数目 是 未 知 的 , 作 图 仍然 是 有 偏 的 ， 而 且 仍 然 没 有 利用 其 它 标记 所 提供 的 
信息 。 

理想 的 情形 应当 是 : 在 检验 某 一 区 间 的 QTL 时 , Hikitia ARAA tHE K 
可 能 存在 的 QTL 的 效应 基 独 了 并 的 。 这 样 , 我 们 就 可 以 消除 来 自 这 些 QTL MATE A, 从 
而 提高 作 图 的 精度 。 这 样 一 种 统计 量 可 以 将 Lander 和 Botstein 的 区 间作 图 与 多 元 回归 
分 析 相 结合 来 构建 。 Zeng(ü993) 探讨 了 将 多 元 回归 分 析 用 于 QTL 作 图 的 理论 问题 。 结 果 
表明 ， 针 元 隔 妇 中 表 型 对 标记 的 篇 回归 系数 愉 取 决 于 两 个 相 邻 标记 所 包括 的 区 间 所 存在 的 
QTL, 且 与 其 它 区 疗 的 QTLAX. Alt. 应 用 这 一 竺 性 ， 我 们 可 以 构建 与 该 染色 体 上 其 它 
QTL 的 效应 无 闫 的 检验 统计 量 。 这 一 结果 为 QTL PRAM Sth. TW EL, 通过 
在 回 针 模型 中 拟 合 多 个 标记 ， 在 分 析 中 就 可 控制 群体 中 的 大 量 背 景 遗 传 变异 ， 从 而 提 商 术 
Au TL 的 统计 效率 。 Zeng (1993) 还 讨论 了 在 QTL 人 和 作 图 中 给 该 模型 氢 合 多 个 标记 时 的 优点 
和 向 点 。 

为 提高 QTL 帮 图 的 可 靠 性 和 准确 性 , 在 检验 种 顶 计 中 应 当 将 间 一 染色 体 上 的 多 个 连锁 
QTL 的 效应 区 分 和 开 来 。Zeng(1994) 发 展 一 种 作 图 方法 ,利用 多 个 标记 以 本 善 和 多 个 QTL ER 
的 精度 和 效率 。 这 一 方法 的 基础 是 区 间 检 验 , 所 构建 的 检验 统计 量 不 受 区 间 以 外 的 其 它 
QTL 的 影响 。 这 是 通过 利用 密 元 回归 分 析 的 性 质 (Zeng 1993) 来 实现 的 。 尽 管 多 元 回归 分 
析 已 用 于 TL 和 作 图 (Cowen 1989), 但 上 只 是 在 最 近 , Zeng(1993), Rodolphe 和 Lefort (1993) 
才 详 细 地 分 析 了 与 QTL 作 图 有 关 的 多 元 园 妇 分 析 的 理论 性 质 。 Zeng (1993) 还 建议 利用 
RMR RES P<. [Bl E Es Jy ALULRA QTL 作 图 的 精度 和 效率 。 最 近 , Jansen (1993) 也 
发 展 了 一 种 将 密 元 回归 分 本 与 区 间作 图 相 结 人 台 的 QTL 作 图 方法 。 
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本 章 首先 提供 有 关 的 背景 和 问题 并 概括 多 元 回归 分 析 的 性 质 ， 然 后 详细 描述 回 交 群体 
中 的 复合 区 间作 图 方法 ， 讨 论 与 输 验 的 适当 临界 值 铀 定 有 关 的 统计 问题 ， 最 后 提供 QTL 作 
图 的 模拟 结果 以 说 明 这 一 方法 的 各 种 性 质 。 


9.1 区 分 多 个 连锁 QTL 的 理论 基础 


9.1.1 统计 模型 
为 简便 起 见 ， 我 们 考虑 在 m 个 QTL 和 + 个 标记 座位 上 不 同等 位 基因 固定 的 两 个 近 交 
亲本 Pi 和 Ps 所 产生 的 同 交 群体 。 假 定 P、 和 P. 的 群体 平均 数 为 “ SPEM ER 
之 间 的 差异 为 
ka-a A co (不 考虑 上 位 性 效应 ) 
其 中 c. 为 第 sA QTL 处 两 个 亲本 群体 中 等 位 基因 固定 的 两 种 纯 合体 之 闻 的 效应 差 信 。 
ca MEHM. 两 个 亲本 杂交 所 产生 的 ,的 均值 定义 为 


Jo 
Ë ma = # x= + i 1/2 (1+ d,)c. 
其 中 od. 为 第 u 个 QTL 的 显 性 度 。 PM F. 2S EXER HA ARR OUI E 92 3 
Yn = hat I [eacu H/20- Eun) Otda e, ] + e 
= = 


其 中 ps AS h TA UTER, Eua 为 具有 相等 概率 取 值 为 1 和 0 的 指标 变量 , en 为 其 
有 平均 值 为 0、 方 差 为 OFLA. HRB 和 第 个 QTE 是 不 连 倘 的 , MU gun 
和 “va MEY, BM. Can JU Co. 是 相互 相关 的 ， 相 关系 数 为 
(1-2 rue) 
其 中 rae 为 第 和 v 两 个 QTL 之 间 的 重组 率 。 则 图 交 群体 中 性 状 什 的 方差 为 : 
or os + 1/4 E Fa. + 1/4 b E (-2r..)a.a. 
=l u=], usm 
其 中 au = 0- d.) en AAPG IER Pe RARI RANEZERRER An. 
的 效应 。 和 的 两 倍 为 基因 座位 间 由 于 连锁 不 平衡 所 引起 的 协 方差 。 
假定 各 交 群体 的 样本 数 为 n, 并 对 数量 性 闫 净 行 现 察 HIET ¢ 个 排序 的 标记 。 
分 析 这 些 数据 的 一 种 方式 就 是 利用 下 列 线性 模型 进行 多 元 回归 分 析 : 


£ 
Fn = bo "ua Dini tin c (h-1, 2, ..., n) 
i= 


其 中 za: 为 第 MARY 标记 的 类 型 ， 当 标记 为 纯 会 时 取 什 为 1， 为 杂 合 时 到 秆 为 V0; 

5o 为 该 模型 的 均值 ，b，( 也 用 b... 表示 ， s 代表 除 第 标记 外 所 有 其 它 标 记 组 成 的 

T) 为 表 型 y 在 所 有 其 它 标 记 存 在 的 条 件 下 对 第 i i 标记 的 偏 回 妇 系 数 ; Z, 为 随机 变量 。 
ERE, RAF us w. q 用 于 QTL, i, 7. EA 7 用 于 标记 ， 五 用 于 个 体 。 


但 是 这 一 分 析 本 身 并 不 适合 于 QTL 作 图 。 不 过 , 多 元 问 归 分 析 有 几 个 独特 的 性 质 ， 
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可 用 于 发 展 QTL 作 图 上 方 被 , 从 而 提高 QTL 作 图 的 精 庶 和 效率 。 下 面 我 们 将 分 析 回 归 系 数 的 
期 望 值 、 系 数 的 期 望 地 样 方差 系数 的 抽样 租 关 ， 以 探讨 密 元 国 归 分 析 的 优点 和 缺点 。 


9.1.2 AMARA 
为 了 分 析 信 回归 系数 boiei (= Oyrar” 07.4), BEDRE 04., 
和 条 件 协 方差 Cyin 。 由 于 是 回 交 群体 ,群体 中 每 一 标记 变量 的 方差 为 
oF = lj4 (i; =l, 2, ..., t) 
很 容易 证 明 第 i GMEDOJCTOBRGOORM ERAT EA 
i; = (-2r;;) “4 
其 中 ri; 为 这 两 个 标记 之 间 的 重组 率 。 ERA y SRT EH 


G 


Id 
Ü yi = z (i-2r.;) au já 
I-1 


AB ora 为 第 u QTL 与 第 7 标记 间 的 重组 率 。 

利用 这 些 基本 公式 ， 可 推导 出 枉 何 的 条 件 方差 和 协 方差 (Stuart 和 Ord1991) 。 首 先 ， 
在 Haldane 作 图 函数 (假定 无 干扰 ) 时 , 标记 7 和 7 之 间 的 重组 率 可 表示 为 

(1-2r,,) = (1-2r = (1-2 rz) (< key} 
A ES, AR EE A ET Bnic REGE HARE — Hv s tE Z| B Jr — P EO PK BU BE WR FE 
WS, BE ick <7 是 指 标记 EPRI ss Zl]. MRR LS 
标记 ， 这 种 相对 显 冶 是 不 重要 的 。 

在 标记 了 了 条件 下 标记 1 的 方差 为 


oł = CP- G PZ of -[1- (1-2r,,)?]4 =r; (1— Fiz) 
在 标记 支 条 件 下 的 标记 了 上 和 jj 之 间 的 协 方 其 为 
Ouse 7 Üiy- Oik DA O ^7 [(1-2r1;,) -t1-2r; }(l-2r,, )] 74 


wicks < k <; BJ, EAA O; 

H EJEA R EFi j, LU na (1- rj ) (1-945); 

M k«i«cjmsjcicekid, ERA ras (0-rnig)ü-ry)e 
对 于 7<7 和 <1, 在 标记 RARER RID 7 和 ;之 间 的 协 方差 为 

O iil” Osj- Orr Oak Og 

= Qas. Oin.r Q jk. Z OR .1 
jekejelH ickel«js5kci«cj«ciBj, XE; 
I«jekclBp ERA Caza 
k«J«ixjiWl.L3O Gaa; 
kere se] AH, ERA [res (1- res) ry (1- ra -ral [ree (17 r2] 
从 也 上 分 析 可 知 ， 如 果 k<;<J<1l, 在 标记 kl. F. 2. Pel 标记 下 标记 了 和 7 之 间 
的 协 方差 为 
Org, Ca 3» RTT IY >” Over CE AD = Üsy. kr 

攻 此 一 般 而 言 ， 泪 所 有 其 它 标记 条 件 下 标记 了 和 ¿+1 2 B]85 D x 


Ua cs cases Ci «3207 Os 644d CF 3)442 42) 1 


HE HE HE UK 
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其 中 Saa 为 除 标 记 了 和 +l 外 的 所 有 标记 的 集合 。 

非常 重要 的 基 ， 在 以 中 间 标 记 为 条 件 时 ， 两 个 贫 连 标记 之 间 的 协 方 差 为 90。 向 如 ,如 
Mick <j, WE o.,.°0 APSOR~ OE Rid heh), 标记 iU 了 之 间 
HHS AAT AATE kB» ORM CE id CAT QTL, WP x), | bn 34 r < ; 
< ELIR, Gazer = Cook o 因此 SUARANE (如 标记 71-1 和 I+2) HRA 
时 ， 画 个 内 部 标记 7 和 i+1l 之 闻 的 协 方 益 就 与 标记 区 间 人 <1, £49) SPIO Sfi 
(AIQTL, M F) Jose. ALME Ses dk LESION QTL 2B PE HES AY HEE, TIE Ev X BH 
的 基础 。 sp, SR J< 天 ,在 标记 7 和 £ 条 性 下 标记 7 的 方差 为 

g S. = OAs - Or. OB. 

= 07,4, ~ Ak 02, 

其 中 当 ejek NH, ERA 03, 

当 ojck<ilt, ERA o 3. 

S ojei«k3. ERA [rs 
不 难看 出 ， 一 般 而 言 ， 存 在 


C3. = Go? 


(17 £j ) Tem (12 ra )]2 Erste (1- ris )] 


在 标记 7 了 条 人 忻 下 yz 和 标记 7 之 闻 的 协 方差 较为 复杂 : 


Ferg = Oye T Gye Pussy OF 


= 1/4 x Tm aa l (1-2r.:)-(1-2r,,) (1-2r,,)1]a, 
Tis (1- r y) £ axo y (1-2 ras) fa +2 zou iG jfuy (1-r,,)(1-2r,. dau 


(i<j) 
F, y 1-33) E a == (1-2r. Ya, th: <ua € 3Z£3u (1- r;4 ) (1-2 rus) 8. (x1) 
(^, 


Oyidjk 7 Ory ~ Oyku. ORs CU RO 


Oyie 7 Ouse Gaye Z OF y 
其 中 4 r< fe kit, ERA Oya 
M akaiti, ERA gyre 
如 果 ki. 则 经 过 分 析 之 后 可 以 发 现 : 
Tiz (1-745) 


Ü yi. Fic E P k € u = Heu (1- riu )ü-Zr.i Jau 
Fesil- Tas) d 


Trs il- rks) 
—— — Ek Cu <a Tas (loras) (1-272. ) a, 
Ye, (d- ray) 
一 般 而 言 ， 存 在 
Ü visi = Opi 


ANE st E ORK A 


-C 1} Ci 44) 


Ü ysi m£ Opa Cf i564 42 
Byi si = 
z z 
CO. .si O "$.ci—a35cie15 


= 0XÀ. ~ Case OA. 
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F ci A ax (1- r a; EY a )üu-2r.;) 


E-I < w <a Fei Or (l-re itz) 

Fa ci eij(d- Fa cc ea) 1-2 riu ) : 
— B, (1) 
Fa qa +ay(1- r; ce 419) 

其 中 ， 第 一 项 求 和 是 针对 标记 7-1 和 7 之 间 的 所 有 QTL, 第 二 项 求 和 是 针 : 十 标记 了 和 i+1 
之 闻 的 所 有 QTL. 该 回归 系数 只 取 奖 于 标记 /7-1 和 i 了 +1 之 间 的 QTL。 这 是 :一 个 非 沉 理 柱 的 
特 福 。 利 用 这 一 特性 ， 可 以 构建 一 种 区 间 检 验 的 方法 ,对 某 一 标记 区 间 内 是 衔 存 在 RTL 进行 
检验 。 HAS BER RERLERF FE QTL 的 非 条 件 检验 相 比 , RHA AH 
确 。 
如 果 在 标记 i-i 和 i+1 之 疗 具 存在 一 个 QTL {比如 在 在 于 标记 7-1 和 了 之 间 ), 则 
Fas a) a (IË T o; yn J{l-2r,.:) 
byi.ar = —— a 
Fears tl Ter ay) 

当 ra- 较 小 CAN (0.2). BJ, 

pin == [ Persp Z Frasi) fu 
BRIEQTL 5 fut epic? AO, brio: 的 合计 值 将 是 au B8 o8 AIT BOR QTL a 
其 位 置 从 标记 f-l 移动 到 标记 7 了 7， 比率 ri, aa Z rio: FRABILY SRM Mo 
变化 为 1。 在 统计 上 ,这 种 条 尾 检 验 就 是 使 标记 区 间 (7-1,:41) 38 — T Ze UR — PE TE A o 


i < ar < ode1 


91.3 4&RI mE XE 
为 分 析 仿 问 妇 系数 的 抽样 方差 ， 需 要 蓝 得 条 件 表 型 方差。 Stuart Mord (1991) 给 出 
的 该 方差 为 
Oy = Gy £ byt. ai Ü yi 
i-i 


= g,- 5 L í X Pac vü-ra-nv)u-2r4) 


”一 一 一 av 
i=l i-l< uti Fea say tl- Fay) 
Fe ci may Klore ci ap Kl ren ) 1 

f | ————- S. ) —— E (-2rnu)8.] 

I< v< 7+1 T; ceay l- Ti sa xy) 4 
1 m 1 m i 

E s P+ — > at > > (1-2r,. )s48. 
4 uel 4 wet 这 = 二 下 天 o .. , 
1 £ Ie ia) v (h- res ays (1-2 rs }* 
- — E [ E. a. 
4 j=l I—-1< u =. r Tre mayi Gores —1»1) 
£ Fy ci aap klare G 429) 1-207)? 
EO az 
f<v<rel Poe rien) 
in Igi niyy O- Fa ayy 0-272 {1-25} 
+ E X — ful 
r-1< v = í u-l,ugve Reiyiti- Pas a3 I) 
in FX G aiyfl-r. (a) 0-72 5n. (1-2 72} 
> 一 8,4, J 

I< y = £+1 susl,uWcv L; Ga apli- r; c 13) 


HI uiu -Taru )0-2 uu 1 + Tuk (üi-r.2m MI-2 raru J* 
i- —— 


L 一 一 S. 


u-l Para (1l-rurum) 
IH Pee UE (1- raca (1-2 r, m )(-2runse) 
> [ 20-2r..) - — 

=} v=u=1 Tanuxm(l-fLn.a) 


Tourn il- Tuuk Jd- rora )ü-2ruür. ) 


了 ra r.u ze (1- farum } 


view (CI Ter. )(1-2 r... = )(i-2 r... =m) 


fenem (1- roren ) 


Ten (1-r..x yt-2r.rn. MI-2ra.r ) 


] aude (2) 


fener (dl-ronok) 
其 中 s 为 所 有 标记 的 集合 。 在 上 式 中 , 标记 和 QTL 之 间 的 连锁 关系 由 工 ,_、_， +1 之 类 的 
求 和 以 及 ur 和 wn 之 类 的 记号 所 表示 , 其 中 Ls ee <; 41 是 指 对 标记 了 和 zt+l 之 间 的 所 有 
QTL K, uL 和 us 是 指 第 # 个 QTL 的 左 侧 和 右 栅 的 宗 记 。 公 式 (2) 中 的 第 一 求 和 项 包 
含 了 报 合 所 有 可 供 利 用 的 标记 之 后 QTL 内 部 的 剩余 遗传 方 盖 ; 而 第 二 求 和 项 则 包含 了 QTL 
之 间 的 剩余 遗传 协 方差 。 如 果 每 一 标记 区 闻 最 多 只 存在 一 个 QTL 《 即 任 意 两 个 QTL 之 间 至 
少 存在 一 个 标记 以 至 对 于 所 有 的 a < v, QTL s 的 右 侧 标记 总 是 在 RTL v 的 左边 ， 也 就 是 ， 
Um < 和 <ve), 则 第 二 求 和 项 为 0 且 在 条 件 方差 中 将 不 存在 QTL 之 间 的 剩余 遗传 协 方 
莽 ， 因 为 这 时 所 有 的 @TL 痢 被 标记 所 分 并 并 使 之 相互 独立 。 因此 


m [ Tara (1- Zara ) Pour (12 ruam) 


= 0, + 


a. 


u-i ITanam(l-rarnaxm ) 

RUSbRiOXETEC- EEDEH bie, BRICK MBAR r {不 包括 连接 两 个 
染色 体 的 隐 含 区 间 )， 则 在 所 有 QTL 都 位 于 标记 区 间 的 中 问 { 最 糟 的 情形 ) 的 假定 于, 条 件 
Jy 35 BORN 


E 
0y = G2 + E [ -——— ] a2 
u-1 4(1-r) 


TH OQ AERA AIL, 方差 02. 的 遗传 部 分 将 至 少 减少 因子 数 (L-2rjir 。 考 
虑 到 方 老 “中 的 连锁 不 平衡 ， 其 减少 的 程度 还 将 增加 。 
因此 ， 根据 (Stuart 和 Ord 1991), MFARA, BLAN BR E XE DURS 


O ple 
Var (buius) = — 
Boi. 
1 i Fara (1- rir. ) Fuur )(1- mu, s g ) 
=— fg. + X — — a, ] 
H u =1 Torun (1-r. ram) 


Tatile (l-r., —-a31) iei +29 (l-r; E15) 


—~ (3) 


Ps 15244 15 (1- Fc; ap 435) 
令 人 感 兴趣 的 是 比较 公式 (3) 和 线性 模型 ya - berba t Ca (hel, 2, .., a) ep 
的 简单 回归 系数 的 抽样 方差 。 假 定 只 有 一 -个 QTL q EAR i ES, TUR y 对 标记 
7 的 简单 回归 系数 的 抽样 方差 (Stuart 和 OQrd1991} 为 
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Vari) == 


-——[ 024 ra Q-n.)a2 


1 nr l m zn 
+ 一 > n, + — š p (1-2r..)a.a. ] 

4 usl uz q 4 g=1 vel,y xu 
由 于 o£. OF ü Ofer SOF, He VartB....) 可 能 小 于 或 大 于 Vari by, ), 
SRR 03.; H, oF. 所 喊 少 的 程度 及 07h og 减少 的 程度 。 对 于 多 个 QTL,， 

zz 的 遗传 部 分 非常 近似 于 "了 ;的 遗传 部 分 的 = 倍 ， 其 中 r 为 标记 区 间 的 平均 

重组 率 。 因 遗 传 率 的 大 小 ， 这 种 减少 可 能 非常 明显 。 Eph, WE rq i:«0 55r. 
(741) (0.5, 0 2. 将 小 于 oF, 结果 Varb piai) BERF Varts) o 

但 是 ， 由 于 o2.. REBASE A WARGO PERG- 让 和 (i,i+1)] 的 
大 小 的 函数 ,因此 在 其 它 标 记 的 条 件 下 有 意 去 除 一 些 连 锁 的 标记 (如 去 除 标记 7-t Ais, 
这 样 G Fs ct aycr say ME ri iun caem T rc 2, arm 的 国 数 ) ,将 会 使 抽 套 方 
AE CAGK 3 的 分 母 增加 ， 同 时 最 大 限度 地 使 该 方差 的 分 子 减 小 ， 因 而 好 大 限度 地 减 小 偏 回 
归 系 数 的 抽样 方差 ， 提 高 检验 的 统计 效率 。 ERA besos 的 条 件 检验 取决 于 在 标 
id J-A 了 之 间或 标记 了 和 zt 之 打发 生 重组 的 重组 体 的 数量 。 如 果 区 间 (~1 7 和 
G1) ” 较 小 ,这 类 重组 体 就 较 少 ， 用 于 检验 的 有 效 样本 就 会 较 小 。 因 此 ,在 检验 中 增加 
相 邻 标记 区 间 的 数 自 (以 检验 P... c-o: ceb AAD. 将 会 增加 重组 体 的 数目 ， 从 
而 提高 检验 的 统计 效率 。 但 是 如 果 从 模型 中 去 除 一 些 连 锁 的 标记 ， 如 标记 了 -1 和 和 7+1， 就 
会 增加 区 间 (1-2,7+2) 上 可 能 存在 的 守 个 连锁 的 ”QTL 干 扰 殷 设 测 验 和 参数 合计 的 机 会 。 


9.1.4 ”篇 回归 系数 的 抽样 相关 
可 外 证 明 仿 回归 系数 rias 和 ro (i Cs HABE nu 0) 的 抽样 相关 为 


Corr (D uuu: (P yr) = ~ ii = 一 


当 了 = 了 十 HJ, ERS 


Feirayz ll- res -3> }) Fer casti aay 1-9 ç; aao «i 425) 
= -(l-Zr;«i: +15) — — (4) 
MEO Fa ea eu» (Áo Ti ce my) r qi cas ex ay (1 F ei a2 ci 435) 


而 在 其 它 情形 下 ， 上 式 等 于 零 。 其 中 va. 是 在 所 有 其 它 标 记 条 件 下 标记 了 和 了 之 问 
的 偏 相关 系数 。 这 表明 ， 表 型 对 标记 了 和 了 的 偏 回归 系数 之 间 的 抽样 相关 一 般 为 0， 了 囚 
3E3X BY Eric BA SE BS e 
这 种 相关 与 各 个 Besar Prsa 的 亚 检 验 统 计量 的 相关 存在 密切 关系 。 例如 ， 
SUR RRR Ho: brier = 0 和 bins FO, BRAT LAER F Seid: 
F; = b. Z Var bys as) 
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其 中 Varya) Æ B... 的 抽样 方差 的 一 个 生计 第， 统计 量 所 具有 自由 度 为 1 
和 r-t- Bj Pod SEERE n BK (显著 大 于 所 合 在 模型 中 的 标记 数目 (ds. ` 
F 分 布 近似 地 服从 自由 度 为 1 的 x” 分布。 如 果 加 妇 模 型 中 的 Ea 服从 正 态 分 布 ， 则 
h.n TUPAC TU IEA. BAAR 1. 3. 4 所 给 定 的 平均 数 、 方 差 和 和 相关。 
Ath, BHRIEAD AA, Min co (Wb, F, MF, 之 闻 的 相关 为 
Corr (Fi, Fy) > Corr (Bb3, , B2, ) 
= Corr (bu or P yu; ^ Z 2 
= YyH 72 
ER 7 和 了 为 人 出 连 标 记 时 等 于 0。 


9.1.5 ”多 元 回归 的 性 质 

这 里 概括 与 QTL 人 和 作 图 有 关 的 名 元 加 妇 分 析 的 各 种 性 质 。 Rodolphe 和 Lefort (1993) 也 
确定 过 这 些 性 质 。 . 

BEJ n AAE ER E A T BEERA £ BERE ERGO SEE ARE 
PAP BU Se HE E 15 50 ETT E y A 

Fr = bot $ b;xu + oe, (j-1, 2, ..., n) (5) 
i-1 
RERU hg TESH AARSE BER xs 是 第 7 个 体 
Bich A. HE b CHICA bse, ss 为 除 第 了 了 标记 外 的 所 有 其 它 标记 所 构成 的 
集合 ) 是 在 所 有 其 它 标记 条 忻 下 表 型 了 对 第 7 标记 的 偏 回 归 系 数 。 上 述 分 析 已 证实 了 这 一 
分 析 具 有 下 列 性 质 : | 

性 质 1 在 多 元 回归 分 析 公 式 {5) 中， 假定 不 同 基 因 座 位 癌 RQTL 的 效应 是 可 加 的 《 即 
忽略 上 位 性 )， 则 性 状 对 某 一 标记 的 偏 回 妇 系 数 只 取决 于 两 个 相 邻 栋 记 所 插 区 间 内 的 QTL, 
而 与 其 它 区 闻 QTL 的 效应 无 关 。 这 一 性 质 实质 上 是 说 根据 人 篇 回归 系数 可 以 构建 条 件 { 区 间 】 
检验 。 该 检验 满足 了 检验 统计 重 与 特定 标记 区 间 之 外 的 所 有 其 它 QTL 的 效应 无 关 这 一 要 
求 。 

JR 2 ES RAAT PAE qhini a AR. POUR HMA IRIE 
OK RAS Si E Ee. M ee SE Eo FERS RE E EBRE, 
售 首 可 用 于 提高 检验 的 统计 效率 和 遗传 作 图 效率 的 有 用 信息 。 这 些 有 用 的 信息 尚未 被 其 它 
QTL 作 图 法 所 利用 。 

性 质 3 在 多 元 回 妇 分 析 中 以 连锁 标记 为 条 件 将 减少 可 能 在 在 的 多 个 连锁 QTL 对 假设 
检验 和 参数 估计 的 于 抄 , 但 也 其 有 增加 抽样 方差 的 可 能 性 。 本 名 的 第 一 部 分 重 述 了 性 质 1， 
而 第 二 部 分 则 是 说 由 于 区 间 检 验 是 一 种 条 件 检 验 ， 该 检验 可 能 实 失 统计 检验 的 效率 GER 
Zeng 1993) 。 这 概括 了 区 间 检 验 的 优 缺 点 ， 即 利用 区 间 稳 验 时 难以 同时 兼 蜂 作 图 的 精度 和 
效率 两 个 问题 。 这 两 个 问题 的 有 效 平 交 是 实际 的 Q'TL PE EE] + ee SH. 

性 质 4 在 多 元 回归 分 析 中 性 状 人 对 两 个 标记 的 两 个 样本 偏 回 归 系 数 一 般 是 独立 的 ， 


陈 非 这 两 个 标记 是 相 邻 标记 。 这 种 猴 立 性 与 两 个 区 间 位 置 之 闻 检验 统计 量 的 相 基 性 有 关 。 
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已 经 证 实 ， 对 于 区 间 检 验 ， 某 一 区 间 的 检验 统计 量 与 荔 一 区 问 的 检验 统计 重 一 般 是 近似 独 
立 的 (Zeng 1993}。 这 一 性 质 与 在 零 假设 下 为 覆盖 整个 基因 组 的 总 检验 确定 去 当 显著 值 有 
Xo 


9.1.6 ” 回 交 群体 以 外 的 其 它 群 体 | 

DA Ed BE f se RAD Bisa AUER, 5 QTL ARARA Z6 [e] E3455 85 25 40 
结 论 和 性质 对 于 其 它 群体 设计 如 了 : 相互 交配 产生 的 了 群体 等 也 是 成 立 的 。 例 如 ， 如 st 
m -QTL 不 存在 显 性 〈 即 所 有 的 da -0), M Fo 群体 的 表 型 方差 就 是 回 变 群 体 的 有 关 方 个 
的 两 做 。 在 Fs, 每 一 标记 有 三 种 可 能 的 基因 型 ， 当 第 到 个 体 第 了 标记 的 基因 型 为 P, si 
体 、 杂 合体 或 Poste, 统计 模型 中 的 xn. 取 值 分 别 为 3、1 和 0D。 这 样 c£. 04 
和 oy, 正好 是 回 突 群 体 相 应 力 差 的 两 信 。 因 而 公式 1 和 4 的 结果 不 变 。 公 式 (8) 中 的 分 
BH Ofm 以 及 分 子 o£. 的 遗传 部 分 也 要 乘 以 2， 这 样 公式 3 中 的 bo. 的 抽样 方 
EHR. RLY. EAE EE. BSR, 从 定性 上 讲 也 是 可 用 的 ， 
尽管 在 Fs 存在 显 性 时 的 分 析 要 更 为 复杂 ， B 3 Y khER R ESE P. XT Tr - hai Ë) 14 85 39 
可 能 需要 增加 一 个 变量 。 但 存在 上 位 性 时 ， 性 质 1 就 不 是 完全 真实 的 了 。 根 据 上 位 性 的 种 
类 和 程度 ， 往 质 I 在 某 琶 情况 下 可 能 近似 成 立 。 


9.2 复合 区 间作 图 


9.2.1 统计 原理 
直接 将 多 元 回归 分 析 公 式 (5) 用 于 QTE 作 图 是 不 恰当 的 ,因为 傻 珂 归 系 数 很 可 能 是 有 关 
QTL kB MIA mitt (Zeng 1983)。 和 但 是 如 上 所 述 ， 对 于 设计 一 种 准确 和 击 有 有 有效 的 QTL 4E 
图 方法 ， 多 元 回归 分 析 县 有 几 个 明显 的 特征 。 根 据 多 元 回归 分 析 的 以 上 和 性质， 将 区 间作 图 
与 多 元 回归 相 结 合 所 发 展 的 区 间 检 验方 法 将 能 充分 利用 作 图 数据 所 能 提供 的 信息 。 为 简单 
OL, FAS RSS APRA RRR om + QTL 和 上 个 标记 上 不 同等 位 基因 
曾 定 的 两 个 近 交 系 。 数 据 和 包括 数量 性 状 值 和 aa 个 个 体 上 个 排序 标记 的 观测 结果 。 候 定 上 个 
标记 近似 鬼 匀 地 分 布 在 基因 组 上 。 
假定 要 检验 的 QTE 位 于 标记 区 间 (7,7+1) E, WMA ARIE AH #E 3 P% [B] Vš E 
QTL 的 基因 型 的 指标 , 将 统计 模型 写作 
Fr = Sot b*x + 


By Xx + e; {jJ =l, 2, ..., n) (8) 


kia 
Horno, BATMAN TEE. bo RRMA, b - HEMA AMBRE K lB] e B IH 26 FE 
的 QTL 的 效应 , z“ 是 值 为 1 或 0 的 指标 变量 , 两 种 值 出 现 的 概率 取决 于 标记 了 和 i+1 的 

基因 型 以 及 假定 QTL 的 检验 位 置 (不 考虑 标记 区 间 内 的 双 交 换 重 组 , 表 9.1)。 bx JRH 了 
对 第 上 标记 的 个 加 中 系数 ，zx 为 第 了 个 体 第 标记 的 已 知 系 数 ， 当 标记 类 型 为 纯 合体 时 
RA AAPA RE AO. e; HAMMER. RPA EPH RARE IR 
因素 的 平衡 (参见 后 面 的 讨论 ) < 

假定 es 服从 均值 为 0 和 方差 为 0 了 的 等 同和 独立 的 正 态 分 布 ， 则 似 然 函数 为 
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Dn 
L, = l bes (1) fy (1) + p; (9) £5 (0)] (7) 
J= 


Hu. p WUT r5- 的 先 验 概率 (E91), pO) = 1-p O), f) £0) 
EATER A botbttEa wee eas Ëu Rie Al bot E z sei ra bax; x JERO? 
的 随机 变量 >, ATER AR RRR) 对 各 个 参数 求 微分 ， 并 令 其 等 于 零 ， 
GRE. BR bo. bn 和 c0 ? 的 最 大 似 然 (ML) 梧 计 值 就 是 下 列 方 程 的 解 : 


b+ -(Y-XB)'P,c (8) 
BÜ-((x'X)*X'(Y-Éb-) (9) 
07 = (Y-XH)'(Y -XB)-cb^7?|/n (10) 


Hob, YE 的 (nXD SE, BE b, MLB CES bo 但 不 包括 4b*) 的 
(£-1)X1) FE, X E x;= 的 (n X(t-1)) WHER, PERGE X s =1 的 后 验 概 率 的 
ML hifi. ARATA P 的 (an XD p: 


P. = p (f; Dips 00 2, Qe p, (0) 7, (0)] (11) 
nnm 

H ¿ = x P, (12) 
jel 


注意 ， 如 果 将 p 好 理 为 一 个 参数 , 则 p B) MLA ME PHARM 
n2 na 
rE 4-P,).: E B, 
jel J-1 


p= (13) 
Hot Ha 


2 3 
其 中 ， xmi 和 I BRATE REM ARAK. 


表 9.1 REZE rH 


标记 基因 型 
类 群 3 ARK P. x 
i i41 
1 + + ni 1 
2 + - 22 1 (PREAH 1- p) 
0 (MH p) 
3 - + n3 1 (GR p) 
0 《概率 为 1-p》 
4 - - nad 0 


+: 标记 基因 型 的 纯 合 体 ; -: 标记 基因 型 的 杂 舍 性 

在 分 析 时 ，p 茎 可 以 处 理 汶 一 小 同 数 ， 也 可 以 处 理 为 一 常量 paraf raan Ë 
ry 为 标记 了 与 被 检验 QTEL 的 位 置 g 之 同 的 站 组 率 ，r; rs 为 标记 了 和 í+1 z Ej 
的 重组 Eo SM nir A [3] PJ 55 XX 2 J o 
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利用 ECM 算法 (Meng #i Rubin 1993), XJ LAR TE fr [ORI ELE E XX S fer fe 
连 代 时 可 从 初始 佑 计 入 六 -0 开始 ， 或 从 以 x 了 -ps Q) ERG b AR W RE Ed 
AFE. FRERE REHE (公式 11) 和 三 次 CM 步 了 (公式 8、9 和 10)}。Meng 和 
Rubin (1993) TER SHA B.C), ERRANA TEAR it. SEMI 
对 同时 使 器 和 并 最 大 化 的 全 EM 算法 相 比 , 这 一 等 法 的 优点 在 于 ， 并 不 需要 对 逆 矩 阵 
(XX) HETEREN. AMAA REETA ENARE. : 
所 要 检验 的 假设 为 
Ho: b*-0 和 Hi: 570 
FERRI F, RASA 
Lo- fi fQ) 
I=1 
ML 估计 值 为 
D- (X'X)y*X'Y 
g? - (F-XBH)'(Y -XB)/n 
Ap ER E (LR) $638 St VE A 
LR- -2log(£ OIL x) 


na 
= n(log c?-logg 0 2) + Aa [21og (1- p yexp(d, [234p F- B, d; ] 
J= 


na 
* D (2log[p exp(d, /2)t(1- p )]-P, d, ) 24) 
J= 
其 中 ds = [23 "(9 -Bo ~ Z r i.i +a D kj) _ br2yy gq 2 


当 不 奔 在 上 位 性 时 ， 如 果 有 标记 可 以 将 所 考虑 的 QTL 与 其 它 连 锁 的 QTL 分 开 来 , 并 且 
这 些 标 记 补 拟人 台 在 模型 中 作为 对 照 ， 则 由 这 一 方法 所 得 GTL 的 位 置 P 和 效应 b^ 的 估 值 
将 不 受 这 些 与 之 连锁 的 TL 的 影响 (性 质 1)。 很 据 最 大 似 然 法 的 性 质 , 这 些 估 计 值 也 将 趋 
THEA LES.) 但 如 果 在 QTL 检 验 显著 的 条 件 下 估计 QTL 的 效应 , 则 QTL 效 应 的 佑 
HEREA R (#93. 因此 将 区 间作 图 与 多 元 回归 分 析 相 结合 ， 就 为 将 各 个 人 QTL 分 
别 进 行 检验 和 估计 创造 了 条 件 。 

但 是 ， 当 QTL 位 于 相 邻 的 标记 区 间 时 , 由 于 这 两 个 相 邻 的 标记 用 于 区 间作 图 ， 这 些 
QTL 就 会 干扰 来 用 复合 区 间作 图 所 进行 的 检验 和 居 计 。 如 果 的 确 有 两 个 主要 的 QTL 存在 于 
A TANCK A, QTL 的 位 置 取 次 于 区 间 及 区 间 大 小 , 则 对 于 这 两 个 区 间 和 部 分 相 
邻 的 区 辣 ， 似 然 图 谱 可 能 是 极 显 著 的 ， 有 时 可 能 会 表现 出 双 峰 特征 。 经 区 间 检 验 ， 可 能 
斌 为 在 两 个 相 邻 的 区 闻 存 在 两 个 RTL。 此 时 ， 刀 有 上 必要， 可 在 这 些 区 间 拟 合 两 个 变量 ， 
对 两 个 QQ@TL 和 其 它 的 标记 一 起 进行 检验 , 但 为 了 检验 假设 , 可 能 需要 非常 大 的 样本 容量 。 


9.2.2 零 假 设 下 检验 统计 量 的 特性 
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与 常规 的 简单 区 间作 图 法 一 样 ， 本 检验 也 可 以 对 标记 所 贸 盖 的 基因 组 上 任何 位 置 进行 。 因 
此 这 一 检验 为 QTE 创造 了 系统 的 检测 方法 , HG SAR ME TF QTL GA 5E 
检测 问题 。 由 于 这 是 一 种 {对 多 个 位 置 的 ) SAk, 在 实践 中 各 到 的 问题 是 对 整个 基因 
组 进行 时 如 何 确定 检验 统计 量 的 显著 信 。 为 了 确定 适当 的 旺 著 值 ， 需 要 了 人 解 在 零 假设 下 检 
验 统 计量 的 特性 。 由 于 对 QTE 的 检测 是 针对 整个 基因 组 进行 的 ,因此 我 们 不 公 要 知道 某 一 
特定 检验 区 间 而 瑟 要 了 解 整个 基因 组 上 的 检验 统计 景 的 特性 。Lander 和 Botstein (1989) 
讨论 了 简单 区 闻 作 图 法 中 检验 统计 量 (LODE) 的 显著 什 问 题 。 但 现在 的 复 会 区间 必 图 方 
法 检验 零 想 设 所 需 的 检验 统计 量 的 临界 值 是 不 向 竟 。 其 差 浏 在于， 多 元 回归 的 检 允 统 计量 
在 不 同 区 闻 多 少 是 独立 的 《性 质 31。 固 此， 为 了 获得 对 ar [SB 9 Bb A RE 
水 平 2 ， 对 于 每 一 区 间 检 验 可 能 会 采用 一 种 名 义 土 的 显著 水 平 ea Af ,这 种 情形 与 Lander 
和 Botstein (1989) 的 松散 型 作 图 相对 应 。 


# 9.2 =S FFA E. P RB PC AR RARE 15 95 SE Ew fe, 


J 2 sn 953⁄ BER 
每 一 位 置 平均 &—E E BAH RK 
EE n 一 — — 一 一 一 一 一 


均值 Xo 959 均值 方差 95% 均值 95% 


1 500 1.01 2.09 8.80 1.39 2.72 4.47 1.39 2.72 4.47 
5 50D 1.03 2.11 3.93 1.83 3.19 5.15 3.43 5.59 7.99 
10 500 1.03 2,10 3.95 1.64 3.19 2.25 4.60 6.12 9.31 
20 50D 1.05 2.14 41.03 1.70 3.41 5.38 6.07 6.78 10.81 
40 500 1.10 2.45 4.22 1.78 3.79 5.69 7.95 8.94 13.23 


1 200 0.99 2.03 3.88 1.38 2.70 4.65 1.38 2.70 4.65 
5 200 1.03 2.15 3.88 1.62 3.20 5.20 3.47 5.88 7.97 
10 200 1.06 2.23 4.04 1.70 3.49 5.42 4.78 5.69 9.63 
20 20D 1.11 2.42 4.26 1.79 3.75 5.71 6.28 7.60 11.61 
30 200 1.18 2.88 4.50 1.91 4.94 5.87 7.65 9.52 13.64 
40 200 1.29 3.48 4.98 2.10 5.71 6.65 98.03 10.85 15.20 


deo HH] ENS 10cM, HM ERK, i Ek A 500 I EA 1000 XX, MAAN 2 200 E 
4 20001&. 


但 是 ， 在 零 假设 下 某 一 区 间 上 LR 最 大 值 的 分 布 { 即 公式 14 以 作为 参数 的 LR 的 分 
布 ) 是 未 知 的 。 该 分 布 在 很 大 程度 上 取决 于 料 本 大 小 、 模 型 所 执 合 的 标记 数目 以 及 每 一 区 
间 的 大 小 。 为 了 研究 检验 统计 量 的 特性 ， 在 等 假设 下 进行 了 一 系列 的 模拟 。 访 管 零 很 设 是 
在 有 关 的 检验 区 间 不 存在 QTL, 但 还 是 模拟 了 该 基因 组 不 存在 QTL 的 情形 以 考察 在 基因 组 
上 检验 统计 量 的 特性 。 这 在 现在 的 模型 中 不 会 造成 很 大 的 差异 ， 因 为 其 它 区 间 正 在 分 离 的 
QTL 多 少 被 模型 中 的 条 件 标记 所 控制 因而 它们 不 会 对 被 检验 区间 的 假设 检验 造成 很 大 的 影 


m (Bi Lander Al Botstein1989)。 模 拟 了 两 种 极端 情形 ， 连 锁 和 不 连锁 。 在 连锁 的 情 
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J F RR ek tui AT TiS 3 i BW pR X aj CE MM TO) 在 不 连锁 的 情形 下 ， 
dE EU LET M TOS) BB ROB] CE 2M tis). WR KER. 都 进行 
& Mig 2M) Rio CB D [8] BÉ EE ELSE 7. r) 和 数量 性 状 ( 简 单 地 模拟 为 正 态 随 本 
变量 ) 的 了 个 同 交 个 体 的 模拟 、 根 据 上 述 方法 , 浴 基 因 组 每 隔 1ceM 区 间 位 置 技 (14) 式 计 算 
出 LR RAHE. 

结果 如 图 9.1 和 表 9.2 所 示 。 表 9.2 维 出 了 检验 统计 苗 LR 在 零 假 设 下 单个 检验 位 置 (BN 
(14) 式 的 LBR 取 固定 的 p 值 )、 单 个 区 何 LR 82A (CBE (14) 式 的 LR Re 为 参数 ) 及 基 
轨 组 上 LR 的 总 体 最 大 值 的 均 信 ， 方 差 和 5 时 偿 限 。 位 置 与 位 置 之 间 、 区 闻 与 区 间 之 间 LR 
的 统计 数 一 般 存在 极 小 的 差异 ， 因 此 只 提供 了 所 有 检验 位 置 上 和 所 有 标记 区 间 上 LR 的 平 
均 统 计量 (均值 、 方 差 和 95%% 置信 限 )。 略 9.1 给 出 了 样本 容量 (2 ) 为 500 和 200 时 LR 的 
总 体 最 大 值 的 35% 置信 和 限 对 区 间 数 的 作 图 。 


A B 
20 o xkEüj, 10cM 
v FEES 10cM v 
18 B 4, 5e E 
ig d 


95% BI 


177 X aos sit `” X sos;Mu,t 
2 


X pas # 
2 1 t L do TI d 2 LO LI 


Ü S 10 15 20 25 30 35 40 45 50 D 5 10 15 2D 25 30 35 <D 
区 问 数 (M) 
E 9.1. SRRPFRRAUERABHIYM # Jë Ru x PLEBS XE 
X B.o5/m.2 P X 6.os sa z PLE E E 4ËE 22 AR 
Hl A Hj A XC 23 200, E 3 2000 X; B Bo dE GR X D-H 500, FH 1000 2: 
FER: 所 有 标记 区 间 均 为 10cM, 所 有 标记 区 同位 于 不 间 染色 体 
3k di: 标记 区 同 为 10cM, 所 有 标记 区 间 位 于 一 小 染色 体 
X4: 标记 区 闽 为 5cM, 所 有 标记 区 则 位 于 一 沾染 色 体 


a 
X o,05/u,2 


REAR AM, SARRERAK ARPA MICRA BPR, RH 
验 位 置 (HDX AeA p) LR SETTER EN CASEN FAIN 
9526 323 (8 29 3.84) 的 x = 分 布 ,正如 本 来 可 以 预期 的 一 样 ( 但 参见 Goffinet 等 1992 的 特例 )。 
当 样本 容量 相对 较 小 、 模 型 中 所 所 合 的 标记 数 相对 较 多 时 ， 所 观察 的 LR 偏离 x 皇 分 布 ,这 
EA ERARE Be Fx 3 450p. 
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39.3 QTL fr $t fn s Rr PJ # cR 100 Xe do. Pr 42 dE Yt C LR 


染色体 第 1 KE 第 2 PER 

参数 ”位 置 (cM) 48 108 3 43 77 
就 应 0.42 0.75 0.68 1.02 -1.23 -1.26 

Km 1 
Ce = 0.22 0.87 0.83 0.80 
fr € (c M)" 49.6 (6.4) 3.4 (2.9) 42.1 (3.4) 76.8 (2.9) 

$t ft 8€ (cM)* 50.0 (5.2) 8.8 (2.4) 41.8 (3.0) 76.8 (2.6) 
X ge 0.83(0.26) 1.02(0.24)  -1.24(0.23)  -1.24(0.25) 
效应 = 1.14(0.12) 1.08(0.20)  -1.29(0.21)  -1.32(0.20) 

+ XS 
M 3E = 1.00 1.00 
位 置 (cM)* 48.2 (13.8) 71.9 (6.7) 

£ xu 1.15(0.13) -1.6' (0.15) 

B® IH 
效率 = 1.00 1.00 
fr (CM) 53.3 (19.2) 71.8 (8.8) 
就 应 * 1.20(0.19) -1.70(0.19) 

染色 体 第 3 RAK 第 4 REE 

参数 (OM) 83 68 129 26 
cz anm -0.46 1.61 0.88 0.74 

模型 1 
x 3 = 0.99 0.58 0.17 
fr X (cM)* 68.8 (2.2) 130.3 (2.5) 27.1 (6.2) 

统 fi € (cM)* 68.9 (2.1) 130.0 (2.2) 27.9 (4.5) 
AAY 1.62(0.26) 0.94(0.23) 0.78(0.26) 
效应 = 1.63(0.24) 1.15(0.16) 1.12(0.19) 

"Y #2 I 
Ax 1.00 1.00 1.00 
fr X (cM) 70.4 (2.8) 121.5 (11.0) 27.0 (5.4) 

& X» 1.65(0.13) 1.88(0.14) 0.74(0.13) 

A 39 HI 
ee > 1.00 1.00 1.00 
fr 9 (cM)* 70.3 (2.6) 121.9 (10.9) 27.8 (7.1) 
M gr 1.67(0.18) 1.34(0.19) 0.76(0.20) 


“ ÉE E 100 EON EGG RER EEREN QTL A A k i Rt 
PORE RON 100 X CRGO ELE AE NHR E MAB) 
"OBERE E ML R| m 3 03 W 39 Pr ee fi B 28 EREA ALANE) 
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ERA BBE PERO OLR 的 最 大 值 一 般 落 在 x 340 x & OS R22 1. 3r 3879 4, 
95924 W (e gp o5 5.99) 的 分 布 之 间 (n -200 8 M -40NT EES, NR ee Re 
fb). FARETE D AUREM ERICA BU S EL A EAS [EE ERA 
值 的 相关 一 般 极 小 ( 且 为 正 }) HEE. CRISS ria DC ER PAER RT 0.3, JEER 
记 区 间 的 平均 相关 起 本 接近 于 0)。 与 其 它 因素 如 样本 大 小 、 模 型 中 所 据 合 的 标记 数 及 被 检 
验 的 区 间 数 相 比 ， 标 记 区 间 的 大 小 《以 图 9.1 中 的 10cM 区 问 和 5eM 区 间 相 比较 ) 的 影响 较 
小 。 因 此 ， 当 样本 容量 较 大 而 模型 中 所 拟 合 的 标记 数 不 是 很 大 时 ， x2 az HAEE 
似 的 (1- a )10026 显著 值 以 对 模型 (6) 基因 组 上 个 区 间 进 行 总 体检 验 ( 图 9.1&)。( 尽 管 
图 9.1 只 提供 了 95% 的 显著 值 , AE in 0096 的 电 著 值 也 表现 类 似 的 模式 }。 

但 是 在 实际 上 ， 作 图 数据 的 样本 容量 并 不 是 很 大 ， 标 记 也 不 太 可 能 在 染色 体 上 均匀 分 
布 。 这 时 如 在 模型 中 拟 含 太 密 的 标记 ， 邵 使 它们 与 被 答 验 的 区 间 不 是 连锁 的 ， 也 可 能 并 不 
是 恰当 和 理想 的 ， 因 为 在 模型 中 拟 合 太 多 的 标记 实质 上 塔 加 了 检验 统计 量 的 显著 值 〈 例 如 ， 
LE Bt Ej 9.1B rh E 9189 CM +1) 个 标记 和 非 连锁 的 (2 好 8) 个 标记 ), 因而 降低 了 检验 的 效率 。 
在 作 图 数据 中 许多 标记 通常 娶 集 在 某 些 区 域 。 如 果 这 样 ， 更 为 恰当 的 方式 是 从 基因 组 上 选 
择 使 之 分 布 壕 为 雹 久 的 那些 标记 ， 或 事先 已 经 (如 利用 净 步 回归 } 鉴别 和 的、 可 以 解释 基因 组 
大 部 分 遗传 变异 的 那些 标记 氟 合 在 模型 中 ， 以 作为 对 照 。 其 它 的 标记 仍 用 于 有 关 区 间 的 
QTL > MTSE, 上 述 指 标 可 以 用 作 一 个 参考 {并 不 一 定 要 a -0.08)。 必 要 时 可 用 
计算 机 模 撕 来 确定 特定 数据 的 粒 验 所 需 的 适宜 临界 值 。 


9 .3 模拟 分 析 


9.3.1 方法 

FAA ARH FEET. SRR AS, Zeng (1994) 进行 了 BTE 作 图 的 模拟 研究 。 模 批 
TAPER BTS TIC. 构成 1 个 10eM 区 间 的 回 交 群体 。 人 性 关爱 10 个 8QzL 的 影响 ， 
其 位 置 和 效应 列 于 表 9.3， 图 谱 列 于 图 8.2。 所 有 QTL 共 解释 向 交 群体 中 表 型 变异 的 70%。 
共 模 拟 了 300 个 回 交 个 体 。 一 个 个 体 的 性 状 值 由 两 部 分 组 成 , 一 是 该 个 体 所 具有 的 QTL 的 效 
M2, DERE AO. AHR Ae 40.7 EAA OA) 变量 。 根 据 以 上 定义 的 
连锁 图 ， 模 所 每 一 个 体 的 标记 类 型 和 全 TL 类 型 。 

这 一 数据 可 用 于 分 析 氢 合 大 呈 的 模型 。 但 作为 说 明 癌 题 ， 根 据 以 上 所 概括 的 寻 序 ,只 
We TAPS PRE: 

模型 1: 利用 执 合 在 模型 中 的 所 有 标记 进行 复合 区 间作 图 〈 图 8.2 中 的 实 线 ) 

模型 H: 利用 侧 连 标记 和 拟 合 在 模型 中 的 所 有 非 连锁 标记 进行 半 复 合 区 间作 图 《图 
9.2 中 的 长 虚线 ) 

BUS OD: 权利 用 模型 中 所 热合 的 侧 连 标记 进行 简单 的 区 间作 图 (9.2 中 的 短 虚 线 ) 

图 9.2 中 的 点 线 给 出 了 通过 5000 次 重复 模拟 所 得 的 检验 模型 | BPR E 506 s PL T 
(16.5), 该 值 路 高 于 x 各 .osreo,as-X% 各 .oooas.s -14.2. ME [LORI HI MAAS RAS 
小 一 些 ， 分 别 为 13.8 和 10.7。 HRA QTL AF FEB SR B5 UR Bi SAE QTL Ry EE 2128: pv Bü 5 
ATE PUT ES.3. 图 9.2 和 表 9.2 都 显示 了 单个 重复 模拟 的 作 图 结果 。 
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= T 1 
í 
Ü 20 40 66 B9 100 120 140 20 4 50 100 120 140 


SBS RK 第 4 染色 体 


| 


-— Model I 
- — - Model II 
fM Model lil 


c ERY TA) 95% E 3E 


LR 检验 统计 量 


检验 位 置 (cM) 检验 位 置 (CM) 


图 9.2  EXSÍEQTL4: E BW Add x 
# Fa 1cM Tr SE UU Hop e Fo EUR MA PUE, AE eG db E1506 M, 每 10cM 分 布 一 
个 标记 ，10 沾 模拟 QTLA DEH ARE AR Hoo = ARX Ë Xo 5 QTL A Ret BRE 
角形 表示 QTL 的 效应 为 正 , 细 线 三 角形 未 示 @QTL 的 效应 为 党 。 三 种 曲线 素 示 三 种 不 同 的 模 
2: 模型 | (HR) AAP RAH: 模型 [1 (KER) 为 半 复 合 区 间作 图 ; RBC 
虚线 ) 为 简单 区 间作 图 。 点 线 为 烧 型 | 的 5%% 模 氢 临界 值 , 16.5。 


为 了 说 明 结 果 的 一 般 形 式 ， 根 据 同 样 的 参数 和 分 析 方法 ， 十 复 模 拟 了 100 次 。 表 9.3 给 
出 了 图 2 所 未 QTL 位 置 和 效应 个 计 值 的 均值 和 标准 差 。 对 于 每 次 重复 , 都 在 有 关 区 域 附近 的 
似 然 图 谱 项 巍 处 进行 参数 估计 。 尽 管 图 2 只 是 根据 一 次 重复 的 结果 所 作 的 分 析 , 但 得 到 100 
次 重复 作 图 结果 的 证 实 。 但 是 ， 也 有 少数 重复 ， 利 用 模型 AT AEAEE LRR 


测 到 一 个 坝 不 是 两 个 QTL。 这 时 , 为 了 使 结果 可 以 与 其 它 重 复 比 较 , 435 Ig xe 
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BIT QTL, FF A S LR [EL 135 PADS REO DC BILE t K (E olea E Q'TL Br RA. 29.3 
Xd CT RHR Ak BHA MEARE RES HN SUELE OEC tt) 


9.3.2 结果 

无 论 模型 TI zie HU BAER FRR BAAR ER LO QT L 4 RARE 
QTL 检验 的 影响 。 但 是 ， 模 型 II YL SAB Se ey 35 dU 92 Hh JR B i T 3 E BUR GL DE E 
QTL 分 离 所 产生 的 大 多 数 变异 , 因而 在 该 模型 下 大 多 数 区 间 的 LR 检验 统计 量 显著 高 于 另 
外 两 种 模型 的 (性 质 2)。 模 型 [[ 检验 标记 -QTL 连锁 的 统计 效率 最 高 。 但 是 , 由 于 该 模型 
(以 及 模型 TIL) 下 的 检验 不 是 区 闻 检 验 ， 因 而 并 不 一 定 具 有 较 高 的 福 率 来 准确 地 定位 单个 
QTL, 因为 QTL 效应 和 位 置 的 估计 值 可 能 受到 其 它 连锁 BzE 的 影响 。 只 有 模型 | 提供 了 一 
种 区 间 检 验 ， 检 验 统计 量 与 被 检验 区 间 外 的 QTL 和 两 个 披 邻 区 间 的 效应 是 独立 的 。 这 是 区 
间 检 验 的 一 个 优点 。 模 型 D 也 可 以 从 模型 剩余 方差 中 有 效 地 去 除 分 离 QTL 所 产生 的 大 多 数 
变异 。 但 是 ,由 于 模型 1 的 检验 是 一 种 条 件 检验 {性质 3， 见 Zeng 1993 关 于 理论 背景 的 详 
细 讨 论 )， 帮 许多 区 间 的 检验 统计 量 仍然 较 模 型 1 和 伸 为 小 。 这 是 区 间 答 验 的 一 个 献 点 。 

但 无 沦 如 何 ， 根 据 似 然 图 谱 (LR 检验 统计 量 ) 显著 峰 的 相对 准确 位 置 和 似 然 图 谱 的 余 
率 来 判断 ， 模 型 1 正确 而 精确 地 监 别 了 图 9.2 中 的 6 个 最 大 的 QTE。 以 峙 近 藉 它 的 标记 为 条 
件 进 行 检 验 ， 可 以 提高 检验 统计 量 对 QTL 所 在 位 置 的 敬 感 性 , QTL Aa y A 
现在 被 检 区 间 的 小 区 域内 ， 众 和 而 实现 精确 作 图 。 这 是 区 间 检 验 的 另 -- 个 优点 。 

在 第 3 染色 体 上 模型 I 和 红 给 出 了 似 然 图 谱 的 两 个 显著 峰 , 正确 地 指明 了 存在 两 个 主 
要 的 QTL (第 3 个 QTL 效应 较 小 ), 这 是 因为 这 两 个 主要 的 QTL HT ERRER. 
但 是 存 第 2 染色 体 上 , 模型 [和 下 似 平 在 一 个 错误 的 位 置 指出 存在 单个 QTL, 这 是 由 于 在 
相对 紧密 的 范围 内 存在 具有 相当 GUAR) RMS QTL. MURR REMI, 我 们 
就 宇 被 错误 的 模 弄 所 欺骗 了 。 当然 ， 可 以 采用 Lander 和 Botstein (1989) 所 建议 的 方法 
对 这 些 数据 同步 拟 合 和 分 析 商 个 或 三 个 QTL, 但 两 个 QTL 玫 一 个 QTL 和 两 个 QTL’ =+ 
QTL 的 统计 检验 是 不 容易 的 。 在 实际 应 用 时 , 在 茶 一 染色 体 上 QTL 的 数目 ( 即 所 检验 的 真 
SGD) 是 末 知 的 ， 而 县 非常 容易 拟 合 和 检验 一 个 错误 的 模型 。 既 使 在 模型 1 #H HI F 
可 以 鉴别 QTL 的 正确 区 域 的 场合 , 其 似 故 图 谱 也 趋向 于 更 为 帘 平 ( 即 Lander 和 Botstein 
(1989) 所 定义 的 支撑 区 间 更 宽 )， 作 图 精度 仍然 相对 较 低 (家 9.3) © 

似乎 只 有 模型 ] 才能 给 出 RTL 位 转 和 效应 的 相对 无 偏 的 估计 ( 表 9.3)。 查 是 , 如 上 所 
述 ,模型 1 在 鉴别 QTL 的 可 能 区 域 方面 具有 最 高 的 统计 效率 , 而 模型 | 由 于 拟 合 了 紧密 连 
镇 的 标记 而 使 其 鉴别 QTL 的 统计 效率 相对 较 低 { 性 岳 3) 。 只 有 模型 指出 第 4 染色 体 上 存 
在 QTL。 在 实践 上 , 为 了 最 大 可 能 的 检测 到 QTL 同时 控制 作 图 的 精度 { 即 权衡 统计 检验 上 
的 | A H 284848), 在 数据 有 限时 ， 可 能 必须 利用 模型 | 和 11 的 某 种 形式 的 组 合 ( 即 在 模 
型 中 消去 或 搬 进 一 些 连 锁 的 标记 作为 对 照 )。 作 为 例子 ， 可 以 图 2 所 给 第 1 染色 体 的 模拟 结 
果 作 进一步 分 析 。 在 该 染色 体 上 ， 模型 II 和 模型 有 [都 显示 出 似 然 图 谱 有 一 个 主 赴 , 表明 在 
第 5 区 间 有 一 个 QTL。 但 模型 I[ 显示 在 70cM 和 110ceM 之 问 还 存在 第 一 个 QTL, 而 在 模型 | 
下 不 能 证 实 其 显著 地 存在 。 为 检验 这 一 假设 ,在 0cM 和 50cM 之 间 墙 加 6 个 标记 以 控制 背景 ， 
采用 模型 | 在 60cM 和 150cM 之 间 的 区 域 进行 检验 ， 应 该 可 以 消 办 第 # 区 间 上 已 定位 的 
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QTL((LEBCPSoeM MCE BI BEAT OTT) 对 检验 和 合计 的 影响 。 m. 检验 有 力 的 说 胃 
Fete AP OTL, PIMA EA 3 0: s2(dd0.2 

TTL Ry THT BS rS P. 必须 区 A REB tarir ES LN, EB fes fx 
Auk GR. f RET A ABER, TERRY POR AIG QTL 2 Ry Aie E B8 0 RE, 这 是 
因为 模型 于 的 估计 KRR EK i] QTL A E ERIT 49.0). 但 模型 | 的 抽样 方差 大 于 模 
型 dps oor. dp CHRPECRER ERREFE ORL EN QTE: nee LTR 
的 检验 oTUME MGE: FEAL QTL Gy aT IU Bor PE ERE URGE e EE] e. | 
ni, imei i RS UBER IU EE EPISC s ari EL - 


| iud Pi. 


oa m 
R10 240 :60 B0 OO 126/140. 


E My 


. Os Wa: IRRGELIEE SOM soc 2 WR ER TUE BRA ERA 
BESTIA :来 色 体 9 50eM 人 多 间 的 5 个 标记 和 和 所 有 其 它 半 连锁 标记 


BORA, AT RARER 有 可 能 在 异型 TUR TIE don] Hi 了 太 多 的 标记 。 一 般 来 说 ， 
标记 在 QTL 作 图 中 起 个 三 ET AES HHN Pr Eye D g: AERE TAR. 标记 可 用 于 
构建 区 间作 图 所 和 需 的 指标 变量 x + PTA REGER fp ere 0931 st BY AEDS At ch PH dr 
HRR ARE ye, 对 于 第 三 = 种 作用 ; HELERY QTL 相连 锁 时 才 是 有 效 的 。 对 于 每 一 
RE, TERADI 三 世相 连锁 (当然 不 知道 在 染色 体 上 有 多 少 GT 如 果 在 模 
Hh RL QTL 紧密 连锁 的 一 些 称 记 ， BR brio oor 能 提供 信息 的 “CHE BED! HE 
模型 中 拟 合 也 是 多 余 的 2 S 氢 合 多 余 的 标记 可 能 降低 绕 计 榨 验 的 效率 , FEIRA THEA k 
JR. SpEESEBO^ MOOR hus ERRE DET BRIS ee > LIZ S071 Fe Aen (e 
LEER ES, FETE PE [EE EINE P| A TX Ee e trade Fee IUE E E ) 

”对 于 QTL ERE, hiemem Ae ee eet E ER RE 
H Fa BE CAES Pe PORE REG p id 在 设计 作 图 方法 时 ， 必须 考虑 多 个 基 肉 的 本 
能 效应 。 SET DAT A A ea Se te He I SER a 一 个 药力 玉 保 


振作 图 的 准确 性 和 质 营 ， 和 僻 时 最 太 限度 的 提高 找到 二 内 QT ELA 
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事实 上 ，Zeng (199442 S T — BREL QTL 作 图 框架 。 这 一 方法 的 关键 特征 是 在 QTL 
A Oh BFE E] St ik FE AE QTL 的 效应 区 分 开 来 的 区 间 检 验 轧 想 。 根 据 数 据 和 起 作用 的 遗 忧 
机 制 ， 可 显著 提高 作 图 的 精 底 。 对 于 遗 忧 率 较 高 的 性 状 ， 由 于 大 多 数 的 遗传 变异 可 以 被 控 
SAM Rid Ree. ROR. HPSS BMT 
R, TBD PWS St Ri 85 35 HB RAR ARAM OTL 的 统计 效率 之 所 所 ， 
因为 如 果 在 模型 中 为 区 间 和 检验 拟 合 紧密 连锁 的 标记 ， 上 述 两 个 方面 都 会 使 佑 值 的 抽样 方太 
增加 (性 质 3。 这 样 世 就 降低 了 检验 统计 量 , 增加 了 检验 的 临界 值 ( 这 是 由 于 两 者 都 使 独立 
检验 区 间 的 数目 增加 、 检 验 自 由 度 减 少 )。 这 时 , 首要 的 任务 可 能 是 提 商 基因 组 上 检测 QTFL 
的 机 会 。 在 实践 上 ， 最 好 的 策略 可 能 是 用 多 个 模型 来 氢 合 数据 以 挑选 出 可 以 平衡 P 类 和 上 
类 错误 的 恰当 模型 。 

Zeng (1994) 内 分 析 了 回 问 群 体 设计 。 朝 Fs 等 其 它 的 群体 设计 及 是 性 遗传 模型 很 容易 
称 置 进去 。 但 是 这 里 乱 略 了 上 位 性 。 如 果 @TL 存在 上 位 性 , 本 作 图 法 可 能 仍然 是 有 偏 的 。 
在 QTEt 必 图 分 析 上 位 性 所 沉 到 的 问题 是 存在 多 种 类 型 的 遗传 上 位 性 , 并 且 尚 未 很 好 地 定义 
起 作用 的 上 位 性 遗传 参数 。 在 原理 上 ， 如 果 遗 传 上 位 性 的 类 型 可 以 鉴别 ， 就 可 以 在 &TL 作 
图 模型 中 氢 合 上 位 性 效应 {例如 Haley 和 Knott 1992}. 

Jansen (1992). Haley 和 Knott (1992). Martinez #1 Curnow (1992). Moreno- 
Gonzalez (1992). Jansen (1992,1993) 已 采用 各 种 方式 将 回归 分 析 用 于 全 工作 图 。 尽 管 
Haley 和 Knott (1992) 以 及 Martinez Ai Curnow (1992) 都 曾 建 议 利 用 二 元 回 胃 分 析 沿 着 
Ag Re BU R AE — HERE Bs s Du ES SU CLE PHA QTL, 但 只 是 简单 地 将 多 元 回归 用 于 近似 
Ad 45 al ë PC EB A TAS Moreno-Gonzalez (1992) 建议 在 QTL 作 图 中 利用 逐步 回归 方法 
KANG e T bai CEEESTQTLESULE B xERLTPAET ER— bei [x AOR). BRRBPRRE 
非常 随机 的 和 不 精确 的 (Zeng 1994), Jansen (1992) 撕 述 了 以 区 间作 图 为 骨架 的 混合 模 
fi (Mixture model) 分 析 法 , 但 他 给 出 了 一 个 以 第 三 个 标记 为 线性 模型 中 的 协 变 量 作为 对 
照 的 模拟 例子 ,这 与 现在 所 倡导 的 方法 有 些 相似 。 最 近 ，Jansen (1993) 也 倡导 了 一 种 将 多 
元 同和 姑 分 析 与 区 间作 图 想 结 合 的 QTL 作 图 方法 , HERA [H] E E A 25 EB AHURA 
同 。 很 显然 ， 在 定位 多 个 QTL 的 概念 和 方法 上 均 存 在 重要 的 差异 。 复 合作 图 菏 采 用 的 方 
法 是 区 间作 图 ,强调 尽 可 能 地 控制 作 图 的 精度 。 而 Jansen 利 用 同时 检验 一 个 染色 体 上 的 多 
个 标记 的 方法 来 检测 可 能 存在 的 多 个 QTL, Zeng(1994) A Wik FE QTL 的 作 图 可 能 
是 很 不 精确 和 的， 而 且 Jansen 宙 有 讨论 和 分 析 有 关 的 理论 和 统计 性 质 。 

概括 地 说 ， 复 合 区 间作 图 方法 有 四 个 优点 。 人 将 检测 限 于 一 次 一 个 区 间 ， 将 ( 密 个 
QTL 的 ) 多 锥 检 副 问题 简化 为 一 维 检测 问题 ,并且 单个 QTL RNA A) RES 
近 无 偏 的 。(2) 在 检验 中 和 似 连 锁 标记 为 条 件 ， 极 大 地 提高 了 QTL 作 图 的 精度 。(3) 该 方法 
同步 利用 所 有 信息 进行 推断 ， 并 且 应 比 其 它 方法 对 QTL 作 图 更 富有 信息 、 更 为 有 效 。(4) 
HRW RA OTL PRABKA RE SAB EAE QTL HERRE, 从 而 保留 了 
区 间作 图 的 特性 。 一 个 完整 的 连锁 图 谱 不 仅 可 以 用 于 为 标记 所 覆盖 的 基因 组 上 任何 地 方 的 
QTL 衫 定 检验 的 位 置 1{ 区 间作 图 )， 而 且 可 用 于 提供 检验 的 近 界 条 件 ， 同 时 控制 基 阅 组 其 
余 位 置 的 剩余 过 传 变异 (区 间 棕 验 )。 因 此 上 述 优 点 是 显 而 易 抽 的 。 
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数 千年 来 ， 人 们 通过 选择 高 产 、 食 昧 好 或 其 它 感 兴趣 的 植株 来 培育 新 品种 。 不 管 是 古 
人 早期 选 谊 的 作物 品种 ， 还 是 后 来 经 当代 育种 家 改良 的 作物 串 种 ， 都 是 形成 今天 复杂 的 、 
商 生 产 方 的 经 济 基础 。 现 代 遗 忧 改良 计划 一 般 是 针对 现 有 某 品 种 的 一 个 或 多 个 有 缺 路 的 性 
状 。 而 该 品种 的 遗传 改良 项 要 监 别 与 缺陷 竹 状 的 理想 表现 型 有 关 的 等 位 基因 ， 并 将 这 些 基 
因 导 入 到 该 品种 之 中 。 当 有 关 等 位 基因 数量 较 少 县 对 表 型 有 较 大 的 效应 时 ， 对 遗传 材料 中 
进行 简单 的 表 型 首选 就 可 鉴别 理想 的 等 位 基因 ， 扒 后 通过 经 典 揭 译 种 程序 E. AMR 
自 交 和 选择 ) 很 容易 将 其 导入 其 它 品 种 之 中 。 育 种 家 根据 表现 型 和 基因 型 之 间 的 明确 关系 ， 
就 可 以 检测 出 有 关 群 体 中 的 理想 等 位 基因 。 

但 是 ， 经 由 的 育种 程序 ， 其 遗传 操纵 仅 限 于 该 昂 种 所 属 生物 种 的 范围 内 。 通 过 整 基因 
组 杂交 、 独 立 分 配 和 重组 来 产生 有 利 重 组 体 ， 并 从 许多 分 离 群体 中 将 其 鉴定 出 来 。 即 使 对 
于 具有 主要 效应 且 表 型 效应 截然 可 分 的 等 位 基因 ， 也 需要 许多 世代 才能 完 眠 。 曾 当 有 利 基 
因 与 不 利 基因 座位 紧密 连锁 时 ， 这 项 任务 几乎 是 不 订 能 完成 的 。 

另 … 方 面 ， 尽 管 包 播 抗 病 性 等 在 内 的 许多 重要 性 状 是 由 具有 主要 表 型 效应 的 基因 决定 
的 ， 但 象 产量 、 品 质 ， 对 雍 境 的 水 平 抗 性 等 重要 经 济 人 性 状 都 属于 数量 性状 。 影 响 这 些 性 状 
的 遗传 差异 是 由 多 个 医 因 座位 决定 的 ， 每 个 座位 对 最 后 表 型 内 起 较 小 的 正 向 或 贷 向 贡献 。 
这 类 数量 性 状 的 表 型 表达 受 许 多 基因 座位 遗传 变异 的 影响 。 此 让， 由 于 遗 待 和 环境 因素 都 
以 相亲 的 方式 对 性 状 值 起 增 效 或 碱 效 的 作用 ， 因 此 仅仅 根据 性 状 的 类 型 分 布 一 般 无 法 来 区 
加 遗传 因子 和 环境 因子 对 变异 的 作用 。 

尽管 存在 这 些 限制 ， 借 助 于 特定 的 试验 设计 和 数据 分 析 方 法 ( 生 统 或 数量 遗传 学 ， 
Mather 和 Jinks 1982; Falconer 1981) ， 训 在 某 种 程度 上 了 解数 量 性 状 的 遗传 结构 ， 并 
用 于 指导 遗传 改良 计划 。 但 是 ， 在 许多 情况 下 ， 无 法 区 别 影响 重要 性 状 的 各 个 基因 座位 ， 
并 在 育种 计划 中 单独 操纵 它们 ， 从 而 限制 了 经 典 遗 传 改良 方法 的 效率 。 同 样 ， 数 曙 性 状 若 
因 难 以 寻 贬 也 给 其 基因 克隆 及 其 在 遗传 工程 计划 中 的 利用 造成 巨大 问题 。 因 此 ， 自 前 在 植 
物 址 传 改良 中 斌 人 殿 采 用 的 两 种 方法 (经典 育种 和 遗传 工程 ) 处 理 数量 性 状 的 能 力 是 有 限 的 。 
分 子 标记 为 把 QTL 转 化 为 经 典 育 种 计划 中 易于 操纵 或 遗传 工程 中 可 以 克隆 的 孟 德尔 或 准 孟 
德尔 单位 提供 了 工具 ， 从 而 填补 了 经 典 青 种 方法 和 遗传 工程 技术 之 闻 在 改良 植物 方面 存在 
的 鸿沟 。 以 分 子 标记 及 其 遗传 图 谱 为 基础 的 技术 可 以 帮助 至 种 学 家 更 好 地 了 解数 量 性 状 的 
遗传 基础 ， 并 为 遗 待 育种 家 定位 和 操纵 与 丈量 性 状 玖 达 有 关 的 单个 基因 座位 提供 有 效 的 途 

径 。 特 定性 状 QTL 的 整 别 将 为 上 位 性 ， 多 效 性 及 杂种 优势 遗传 基础 的 研究 握 供 更 有 力 的 工 
Feo 已 定位 韶 传 标记 的 应 用 将 大 大 加 快 植物 改 度 和 选择 的 进展 ”本 剖 主 要 讨论 分 子 标记 及 
其 遗传 图 谱 在 植物 数量 性 状 选择 各 育种 中 的 应 用 。 
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10.1 HRSA AAA 


今天 的 作物 品种 是 长 期 以 来 直接 选择 和 间接 选择 的 结果 。 随 着 有 关 的 品种 或 种 中 理想 
性 状 的 导入 ， 使 品种 逐步 得 到 改良 。 这 一 过 程 需 用 带 理想 性 状 的 材料 〔 供 体 亲 本 ) 与 待 改 
RRi (轮回 亲本 ) 进行 杂交 。 杂 交 得 到 的 分 离 群体 是 亲本 染色 体 片段 的 典 合 体 ， 不 仅 
带 有 供 体 亲本 的 理想 住 状 ， 而 且 也 带 一 些 不 利 的 性 状 。 在 导入 供 体 亲 本 的 基因 之 后 ， 同 交 
育种 技术 可 使 轮 轩 亲 本 的 基因 型 变 得 更 理想 。 回 交 时 ， 供 体 亲 本 与 轮回 亲本 的 杂种 再 与 轮 
回 亲 本 杂交 ， 在 后 代 中 选择 舍身 标 福 状 的 植株 再 与 轮回 亲本 杂交 ， 不 断 重 复 这 一 过 程 。 几 
个 锯 环 后 ， 就 可 得 到 遗传 背景 几乎 与 轮回 亲本 相同 、 但 已 导入 月 标 基 因 的 植株 。 

回 交 育种 中 一 个 长 期 未 决 的 问题 是 有 利 基 基 与 不 利 基因 的 连锁 。 即 使 同 交 20 民 后 ， 还 
能 发 现 相当 大 (10cM) 的 与 目标 基因 连锁 的 供 体 染色 体 片 段 (Stam 和 %even 1981) 。 大 多 
数 植 物 基因 组 中 10cM 的 DNA 足 够 包含 几 百 个 基因 。 因 此 ， 回 交 不 仅 转 移 了 目标 基因 ， 而 
生 也 转移 了 与 目标 基因 连锁 的 其 它 基 因 。 这 一 现象 称 连 锁 累 次 (Zeven 等 1983), 它 党 使 性 
状 改良 后 的 新 品种 与 原来 的 目标 不 一 致 。 根 据 分 子 标记 进行 选择 可 恕 免 或 至 少 显著 地 减轻 
连锁 累 缆 的 程度 。 传 统 的 回 交 过 程 中 ， 许 多 世 懂 的 回 交 之 后 连锁 片段 还 很 大 ， 这 并 和 非 是 由 
于 该 区 域 未 发 生 重组 ， 而 是 我 们 缺乏 有 效 的 方法 去 鉴定 重组 个 体 ， 通 常任 运气 介 尔 选择 到 
RRA RRR. MRA A AHR > EA RE R Fe qi 
近 发 生 重 组 的 个 体 。 概 据 过 去 理论 推算 和 RFLP 实验 研究 的 证 实 ， 即 使 经 过 几 代 的 区 交 ， 
目标 基因 两 侧 仍 包含 很 长 的 供 体 亲本 片段 。 运 用 与 目标 基因 紧密 连锁 的 分 子 标 记 ， 则 可 对 
该 区 域 的 重组 体 进行 簿 选 。 这 样 ， 可 能 在 较 少 的 的 回 交 世代 中 编 短 该 片段 的 长 度 。 


10.1.1 “标记 辅 助 技术 的 特点 

利用 和 分子 标记 技术 有 希望 芭 服 加 交谊 种 的 局 限 性 。 如 果 要 转移 的 基因 与 分 子 标记 紧密 
连锁 ， 就 可 在 苗 期 (性 状 表达 前 ) MEDD RPS BRAN. 由 于 分 子 标 
记 既 可 标记 主 基因 ， 也 本 标记 QTL。 因 此 ， 利 用 标记 轴 助 的 回 交 选择 不 受 转移 性 状 类 型 的 
Phil, WERE. 已 经 用 RFLP 标记 了 影响 果 重 、pPH 值 和 可 溶性 固形 物 含量 的 徽 效 基因 
(Paterson 等 1988; Osborn F 1987;Tanksley 和 Hewitt 1988), 这 就 有 希望 用 [p] 2:75 2E f 
速 地 在 品种 之 间 转 移 这 些 基 因 。 设 有 连锁 的 分 子 标 记 ， 要 在 彰 种 实践 中 监测 基因 的 流向 是 
极为 困难 和 费时 的 。 

Tanksley 和 Rick (1980) 和 Tanksley (1983) 讨论 了 利用 同 工 酵 标 记 来 提速 将 主 基因 控 
制 的 性 状 从 处 性 野生 种 质 渐 兴 导入 栽培 品种 的 问题 。 这 一 过 程 中 ， 普 饥 的 问题 是 要 在 保留 
来 目 外 源 供 体 目标 基 因 的 同时 ， 尽 快 地 荆 除 供 栖 基因 组 ， 并 用 轮回 亲本 ! 受 体 ) 基因 组 取 而 
代 之 。Tanksley 和 Rick (1880) MTanksley (1983) 建议 将 标记 辅助 的 风 交 技术 用 于 野生 
种 条 培 种 之 间 的 基因 渐 滩 转 称 。 但 是 如 果 利 用 RFLP 差 异性 地 标记 染色 体 ， 这 一 技术 也 可 
以 用 于 同一 物种 不 辣 品 种 闻 的 基因 渐 渗 转移 {Nienhuis 等 1986) o 

经 典 方法 转 彰 陷 性 目标 基因 时 要 硅 每 一 或 每 隔 二 个 回 交 放 代 后 进行 世代 测 交 ， 以 确认 
自 标 基因 的 存在 。 而 借助 多 数 星 共 显 性 遗传 的 标记 选择 ， 转 谊 工作 可 通过 不 间断 的 回 交 完 
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10.1.2 所 需 回 交代 数 

来 自 供 体 亲 本 的 不 良 基因 经 轮回 亲本 的 重复 同 交 可 逐渐 消除 。Allard (1960) 指出 在 
多 数 情况 下 6 个 回 辫 世代 就 是 够 了 ， 但 远 乡 杂交 需要 更 多 的 回 交 和 世代。 尽管 重复 和 央 交 通 吾 
是 转移 单 基 因 行 之 有 辫 的 方法 ， 但 它 需 要 花费 很 长 时 间 ， 对 世代 周期 长 的 物种 尤其 如 此 。 
慨 定 在 整个 基因 组 中 散布 着 大 量 标 记 ， 最 好 是 每 个 染色 体 或 染色 体 辟 至 少 有 一 个 标记 。 第 
一 次 回 记 后 代 或 任 一 早期 分 离 后 代 中 ， 扒 有 目标 基因 的 植株 可 在 苗 期 根据 它们 的 标记 基因 
型 进行 首选 和 淘 水 。 轮 同 亲 本 标记 基因 纯 合 比例 最 高 的 个 体 保 留 下 来 作为 下 一 世代 的 亲本 。 
根据 被 筛选 的 标记 个 数 ， 一 次 回 交 所 选 个 体 中 轮回 亲本 基因 组 所 占 比 例 与 未 作 标 记 选 择 下 
=k EYES te UA Ao Am CAS ER WS js SE B] 3 3 3£ E] 83 8 32 ERREI AM 
百 乃 至 数 干 个 个 体 。 从 经 济 方面 考虑 ， 愉 有 在 标记 分 析 廉 价 和 极 需 节省 时 同时 ， 这 种 方法 
才 较 适合 。 

对 于 借助 于 目标 基因 与 单个 标记 的 连锁 进行 选择 ， 我 们 假定 每 一 回 交 世代 产生 3830 个 
植株 ， 根 据 轮回 亲 体 基因 组 的 百分率 内 中 选择 最 佳 植 株 作 为 下 一 代 同 交 的 亲本 。 用 2 次 猎 
立 的 模拟 发 现 要 恢复 轮回 亲本 基因 诅 ， 采 用 传统 回 交 育种 方法 ， 平 均 需 6.5+1.7 代 。 根 据 
标记 辅助 的 回 交 育种 计划 ， 恢 复 到 轮回 亲本 的 基因 组 只 希 3 代 (参见 表 10. 切 ， 即 经 过 3 次 回 
AERA JE DL IBBRAREGORETPE (Young Tanksley 19895) 。 

fU FI ELE A By GUA bi OR tie E ER HE BP, P LB a RE $: [i] 262689 HS 
色 体 片段 。 在 回 奖 一 代 ， 用 与 目标 基因 紧密 连锁 的 分 子 标记 来 监 定 在 目标 上 基因 一 俩 leM 处 
发 生效 换 的 个 体 。 这 些 重组 个 体 再 与 轮回 亲本 回 交 ， 在 BCa 中 用 与 目 标 基因 紧密 过 锁 的 另 
一 分 子 标 记 来 选择 在 日 标 基 闵 另 一 侧 teM 处 发 生 交换 的 重组 个 体 。 佑 计 表 明 ， 在 约 150 个 加 
交 植 株 中 ， 至 少 有 一 标 在 目标 基因 一 侧 lcM 姓 发 生 一 次 交 摘 的 机 率 为 956。 分 子 标记 能 明 
确 鉴 别 这 些 和 植株。 在 含 300 个 秆 株 的 表 次 回 交 中 ， 目 标 基 因 男 一 侧 1eM 寻 发 生 -- 次 交换 的 概 
率 为 站 上 ， 产 生 的 食 目 标 基 因 片 段 的 长 度 不 大 于 2cM。 通 过 2 个 回 交 世代 ， 用 分 子 标记 进行 
选择 就 可 达到 这 一 步 。 如 不 人 异 珊 于 标记 则 平均 和 需 100 代 才能 达到 (图 10.1) 。 选 到 某 一 染色 
体 区 域内 理想 重组 植 袜 的 可 能 性 显然 取决 于 该 区 域内 已 知 标记 的 数目 和 测定 植株 的 数目 。 
随 着 分 子 标记 图 谱 越 来 越 饱 和， 选择 重组 型 个 休 的 效率 将 会 不 断 提高 。 图 10.1A 表示 与 导 
入 基因 不 连锁 的 基因 组 区 域 恢 复 到 轮回 亲本 基因 型 的 速率 。 图 示 基 因 型 是 在 单个 BGI 植株 
的 各 窒 变 世代 中 随机 选择 一 些 植 穆 通 过 计算 机 模拟 得 到 的 。 图 中 只 给 出 了 亚 若 每 对 间 源 染 
色 体 中 的 一 条 男 一 条 辣 源 染 色 体 均 来 自 轮 回 亲本 ) 。 诬 色 区 表示 供 体 基 因 组 片段 ， 小 色 
[X AS E A T ERI 空白 区 表示 轮回 亲本 的 基因 组 片段 。 每 一 区 间 约 2cM。 图 下 的 数 
裤 表示 来 自 轮回 亲本 基因 组 的 百分率 。 图 10.1B 表 示 回 交 过 程 中 自 标 基因 二 出 的 连锁 累 履 
分 析 结 昌 。 其 上 图 基 传 统 回 交 育 种 ， 下 图 是 根据 分 子 称 记 选择 目标 基因 附近 染色 体 发 生 重 
组 的 和 植株。 图 下 面 标 出 了 获得 特定 基 连 锁 累 歼 所 需 的 年 数 ( 眉 每 代 需 0.5 年 计算 ) o 

一 旦 建立 起 分 子 标记 与 QTL 的 紧密 连锁 ， 也 订 以 通过 回 交 将 有 利 等 位 基因 导入 到 理想 
的 栽培 品种 或 亲本 品系 中 。 如 时 Mi 是 与 有 利 QTL 等 位 基因 Q. 连锁 的 标记 等 位 基因 ， 那 么 
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在 回 交 过 程 中 ， 就 可 以 使 M.M. 杂 合 体 的 频率 通过 选择 保持 在 0.5 的 水 平 。 但 是 ， 与 Qi 
等 位 基因 相关 联 的 M.S eae 3E 39 EI Ma 各 @a 间 的 连 锁 而 变化 。 如 果 r=0.5， 则 带 有 
M. 的 BC. pic FUE S026 hE Quo RÆ, WR r-0.01, WAM. BC, 9996 Qi. 
BKM, Pics QTLIBBUXUCEEBUSGEUEGR. Mri- QTL 之 闻 的 r-0.01H, 
带 有 理想 标记 等 位 基因 的 BCe tEh, 971% PARMA OTL 等 位 基因 。 有 趣 的 是 , 利 
用 单一 标记 和 双 和 标记 {括号 标记 ) 进行 三 代 标 记 轴 助 的 回 迹 之 后 导入 等 位 基 央 的 频率 分 别 次 
0.66 和 和 0.85， 症 不惜 助 于 标记 经 6 次 问 交 ， 导 入 等 位 基 亲 的 县 率 仅 为 32.01{ 表 10.1)。 
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该 回 交 程序 对 于 少数 基因 座位 控制 的 性 状 是 怡 当 的 。 但 随 着 处 于 分 离 状 态 的 QTL 数目 
的 增加 ， 为 了 保证 具有 较 高 的 概率 在 所 有 座位 上 获得 有 利 的 等 位 基因 标记 ， 所 必需 种 植 的 
回 交 个 体 数 将 随 之 增加 。 利 用 相 邻 的 标记 可 以 将 QTL 与 成 对 标记 更 为 紧密 地 连锁 在 一 起 ， 
但 它 降低 了 在 单个 个 体 中 发 现 所 有 有 利 标记 等 位 基因 的 概率 (Dudley 1993) 。 此 外 ， 将 有 
更 天 比例 的 供 体 亲本 与 标记 相连 锁 。 如 有 果 该 供 体 亲 本 不 理想 ， 就 更 难于 在 回 交 过 程 中 去 除 
挤 。 正 在 被 转移 的 TL 数目 越 太 ， 被 转 称 到 网 交 喇 系 中 且 与 标记 座位 相连 锁 的 供 体 亲 本 基 
因 组 就 越 多 。 

辐 交 育种 与 分 子 标记 技术 权 结 合 ， 可 以 快速 改良 现 有 品种 的 某 一 :特定 性 状 。 能 用 分 子 
标记 检测 的 基因 ( 主 基 因 或 Q9TL) 都 能 迅速 、 有 效 地 袜 转 移 到 务 一 个 品种 中 去 。 一 旦 鉴别 
出 足够 数 月 的 基因 ， 就 有 可 能 对 栽培 品种 的 重要 农艺 性 状 如 成 熟 期， 株 高 和 品质 因素 等 进 
行 精细 的 改良 。 用 多 个 控 儿 进行 第 选 几乎 不 需要 付出 额外 的 努力 ， Bi OT AS p [e] T dE E P 3 
因 导 入 到 一 个 品种 中 。 


表 10.1 标记 辅助 的 基因 导入 这 程 中 特定 回 灾 进 代 的 有 利 等 位 基因 频率 


BHAA SHEA 淘汰 其 余 的 外 源 基 因 组 
(APSE A Bm) (EE HR BL ed ft) 
回 交代 数 -— 
AR 单一 标记 “括号 标记 于 标记 BEES ， 
选择 选择 + Lcx da 选择 gi 
1 0.25 0.81 0.92 0.75 0.85 
2 0.12 0.73 0.88 0.88 0.99 
3 0.06 0.66 0.85 0.94 1.00 
4 0.03 0.59 0.82 0.97 1.00 
5 0.02  . 0.53 0.78 0.98 1.00 
6 0.01 0.48 0.75 0.99 1.00 


?标记 等 位 基因 与 有 利 等 位 基因 之 向 的 重组 率 为 10% 
? Pips punc umm xicd»409; 
“假定 每 一 染色 体 上 有 2 小 标记 


10.3.3 [gaz Ep $i x4 59 19 tF 

迄今 ， 对 适合 于 标记 辅助 选择 的 最 佳 育种 设计 知之 其 少 。 特别 令 人 感 兴趣 的 是 在 每 个 
世代 中 应 检测 和 保留 的 个 体 数 ， 而 且 这 些 问 题 与 连锁 程度 以 及 是 否 采 用 单个 或 双 标 记 基 因 
Tx. 图 10.2 表 示 了 在 轮回 杂交 中 ， 对 目标 主 基因 借助 标记 选择 时 所 涉及 的 宵 种 步骤 和 
决策 。 产 生 BGC; 世代 后 的 第 一 步 工 作 是 对 各 个 体 进 行 标记 分 析 (第 1 步 )， 保留 理想 标记 等 
位 基因 杂 全 的 所 有 基因 型 (在 单 标记 时 为 单 杂 合 ， 双 称 记 时 为 双 杂 侣 ) , 然后 与 轮回 亲本 
杂交 (第 2 步 }。 由 此 产生 的 具有 不 同 个 体 数 CL) 的 BC2 家 系 按 下 列 途 径 之 -- 对 标记 基因 
型 进行 第 选 ( 第 3 步 ) 。 选 择 I 为 每 次 顺序 检测 一 个 家 系 中 的 一 一 个 个 休 ， 直 到 获得 一 个 期 望 


的 标记 基因 型 个 体 或 检测 了 个 植株 后 仍 未 找到 为 止 。 选 择 D 为 奖 时 筛选 每 个 家 系 中 = 
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Briudk BE pRJH-T HESEIIGE ‘第 4 步 }) 。 第 3 和 和 第 4 步 可 持续 几 个 世代。 在 结束 回 交 时 进 
行 标记 分 析 【第 5 步 ), 家 系 中 带 有 理想 标记 基因 型 的 个 体 将 根据 直接 如 验 或 世代 测验 评价 
其 目标 基因 的 有 无 【第 6 纱 ) 。 育 种 工作 的 最 终 目 标 是 在 BC 世代 中 至 少 获 得 县 个 往生 于 
不 同 BC 个 体 的 目标 基因 携带 者 ， 这 些 基 因 型 条 再 用 作 回 变 或 自 交 的 亲本 ， 在 对 其 进行 农 
艺 性 状 的 评价 之 后 ， 人 必 为 新 品种 或 杂交 种 、 综 合唱 种 和 多 系 癌 种 的 品系 来 推广 。 


10.2 jase 


BARS HEA SUAS HAT RE ERS AR bree, RA 
在 它们 大 致 相等 的 特定 性 状 上 存在 精细 遗传 结构 的 差异 。 这 时 ， 我 们 可 以 培育 出 结合 两 个 
曲 种 优点 或 省 在 茶 一 特定 性 状 上 超 亲 的 重组 近 交 系 。 这 一 苏 谱 育种 计划 诺 二 将 其 个 裁 培 品 
PARP AE Pe, MARR, MERAM- TRR, 直到 Fe~Fs 改 ,形成 数 百 个 重组 近 交 
系 并 对 其 进行 选择 。 随 着 自 交 过 程 的 继续 以 及 每 一 家 系 的 特性 逐渐 国定 , 首 洛 按 株 行 然后 
按 小 区 种 植 对 每 一 世代 保留 的 家 系 进 行 鉴定 ， 最 后 在 大 田 进行 大 规模 试验 则 为 精确 地 鉴定 
农艺 性 状 。 屁 然 ， 这 要 求 在 每 一 世代 大 大 减少 鉴定 的 家 系数 ， 有 时 可 能 要 借助 于 选择 压 筷 
保 久 优良 的 重组 自 交 系 。 也 就 是 说 ， 在 了 z 代 可 能 包括 数 季 个 个 体 ,但 在 结束 时 只 在 小 区 
中 鉴定 几 百 个 家 系 ， 而 在 正式 的 大 田 鉴 定 中 只 有 更 人 少 的 家 系 。 因此 ， 系 谱 育 种 的 第 一 个 
重要 问题 是 如 何 有 效 地 实施 这 一 选择 过 程 ， 特别 是 对 受 显 性 葡 应 或 环境 强烈 影响 的 性 状 
(Simmonds 1979)。 第 二 个 问题 是 当 系 谱 青 种 的 自 标 是 为 了 获得 某 特定 性 状 的 超 亲 变异 时 ， 
村 确定 性 状 表 现 相 当 的 栽培 品种 基 且 有 类 似 的 述 是 互补 的 遗传 缚 构 ， 即 是 宕 对 于 某 些 燕 因 
座位 ， 正 向 (增产) 等 位 基因 仪 存在 于 一 个 品种 中 ， 人 负 向 ( 减 效 ) 等 位 基因 则 存在 于 田 一 责 
种 中 ， 而 对 另 一 些 基因 座位 由 相反 ,也 即 存在 朵 效 等 位 基 风 的 分 散 分 布 。 只 在 当 存 在 互补 
的 遗传 结构 时 才 可 能 获得 超 亲 的 重组 体 。Lande(1992) 认为 在 系谱 选择 计划 的 早期 世代 ， 
标记 轴 助 的 选择 可 能 是 非常 有 效 的 。 


10.2.1 ” 单 标 记 选 择 | 

KAM, UMPC HAM Hh M. Qu TMM RRR DOE e 
Dudley (1993) HE SE HL JA XX Ze £t. 了 :开始 ， 在 不 加 选择 、 在 Fa 中 选择 M:M: 纯 合体 、 选 择 至 
少 带 有 一 个 Ma 等 位 基因 的 个 体 三 种 情形 下 纯 合 体 MM Qu Qu 所 占 的 比例 ( 表 10.2)。 当 r 
-0.01, dk Fs 选择 标记 纯 合 体 时 ，99% 的 Fs 品系 将 是 理想 QTL 等 位 基因 的 纯 合 体 。 如 果 有 
4 个 标记 座位 处 于 分 离 状 态 , 每 一 个 与 一 个 QTL 相 连锁 且 =0.01, 刚 96 上 中 的 品系 将 在 4 个 座 
EAT FR] 8TE 等 位 基因 的 纯 合 体 。 但 是 ,如 果 上 =0.1,90 中 的 品系 为 单个 QTL 的 纯 合 
体 ， 只 有 65.6%6 的 品系 为 四 个 QTL 的 纯 合 体 。 因 此 ， 基 因 麻 位 数 和 两 者 都 影响 着 获得 
理想 基因 型 的 概率 。 


10.2.2 FLA 
利用 单一 标记 鉴别 和 撕 纵 理想 目标 基因 ， 要 求 它们 之 间 存 在 紧 第 连锁 (标记 和 目标 基 
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因 座 位 之 间 的 距离 小 于 5cM) 。 当 连锁 松弛 时 ， 由 于 标记 积 目 标 基 因 之 间 的 重组 率 较 高 ， 

利用 标记 进行 操纵 的 效果 就 会 被 抵 销 。 但 当 目 标 座 位 由 相 邻 标记 所 包括 时 ， 通 过 同时 选择 
两 个 或 更 多 相 邻 标记 ， 就 会 大 大 提高 借助 于 次 紧密 连锁 标记 所 进行 的 基因 操纵 的 效率 。 只 
有 当 两 个 相 邻 标记 之 间 的 区 域 发 生 双 交 措 时 ， 才 基 法 检测 到 目标 座位 有 利 等 位 基因 的 丢失 。 
WT A 99% 的 把 握 斥 到 目标 基因 ,Tanksley 认为 整个 基 关 组 标记 的 间隔 不 应 大 于 206M 。 这 


家 10.2 从 相 引 态 F, 获得 基因 型 次 MJM4QiQi 的 Foe 家系 的 比 机 


了 -选择 方式 
重组 率 —— 
不 加 选择 itd M- 选择 Ma: NM: 
0.50 0.2500 0.3333 0.50 
0.40 0.2778 0.3704 0.60 
0.30 0.3125 0.4167 0.70 
0.20 0.3571 0.4762 0.80 
0.10 0.4168 0.5554 0.90 
0.01 0.4894 0.6525 0.99 
0.00 0.4990 0.6654 1.00 


TE 284 Al BE Al 25 Tu SE te OK AE Ah b BL 1 35 S| (Helentjaris 5$ 1985,1986b; 
Tanksley Al Hewitt 1988). {Aix Fh IS] Be 63 [s] TOR 
icd AL fui RH 8 E AB AE ME DA 3A 31] A ç 


10.2.3 ”多 个 性 状 选择 

迄今 为 止 ， 大 多 数 研 究 只 是 集中 于 对 单个 性 状 进行 标记 辅助 选择 。 当 标记 效应 对 一 个 
以 上 的 性 状 显著 时 ， 洛 着 理想 的 方向 对 影响 各 个 性 状 的 等 位 基因 进行 选择 可 以 同步 改良 每 
一 性 状 。 另 外 ， 同 荡 改 良 一 个 以 二 性 状 的 选择 指数 方 靶 世 适 用 于 分 子 标记 辅助 的 选择 。 这 
坚 方 落 各 有 其 优 献 点 。 利 用 对 两 个 性 状 均 具 有 正 效 应 的 那些 座位 可 以 使 两 个 性 状 都 得 到 改 
Ro fit, CRETE MERNBERG S, If AFT REPRE SRA (Net worth) 的 进展 。 
为 了 评价 在 密 个 性 状 选 择 上 的 灌 力 ， 要 考虑 到 对 于 一 个 性 状 ， 特 定 座 位 的 测定 值 是 性 状 基 
因 型 均值 对 基 闪 型 的 回归 系数 。 对 于 每 一 性 状 ， 每 -- 标 记 等 位 基因 可 以 给 定 一 个 基因 型 信 ， 
这 取决 于 该 标记 座位 的 回归 。 这 些 信 然后 用 每 一 性 状 的 经 济 值 进 行 加 权 。 如 果 了 r-0, 每 一 
性 状 的 遗 忧 率 就 是 1。 因 此， 加 归 系数 矩阵 与 经 济 值 的 柔 积 就 提供 了 一 组 权重 ,， 这些 权 重 
分 配给 类 定植 株 或 子 代 每 一 座位 的 分 子 标 记 基 固 型。 这 些 权重 之 和 可 能 就 是 特定 植株 的 指 
数值 或 净 优 值 (Net merit}y。 另 一 可 供 选 择 葛 指 黎 值 是 根据 者 型 值 确 定 的 ， 可 控 每 -植株 
域 家 系 计算 出 米 。 该 值 可 处 理 为 一 个 性 状 ， 并 可 鉴别 该 指数 的 QTL 与 标记 的 关联 。 


10.2.4 BRA RARE 
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在 育种 工作 中 ， 与 抗 性 基因 紧密 连锁 的 标记 下 用 于 单 基因 抗 性 的 间接 选择 。 分 子 标记 
在 抗 性 筛选 和 鉴别 方 画 还 具有 以 下 特别 的 应 用 。 
1. ETTER 
植物 的 搞 逆 性 由 于 在 国 间 难以 均一 地 进行 鉴定， 使 选择 进程 受阻 。 而 且 ， 人 工 环 境 的 
设置 既 困 难 取 昂贵。 在 这 种 情况 下 ， 标 记分 析 比 抗 性 试验 更 可 靠 利 往 使 ， 并 以 其 可 接受 的 
成 本 ， 为 大 规模 侯 选 至 种 料 料 提供 了 可 能 。 例 如 Rick 3 Fobes(1974) JE HH É #ü BJ eR E 
基因 MM ， 可 异动 其 与 同 工 酶 基因 座位 4ps-1 的 紧 帘 连锁 来 和 进行 选择 。 许 多 种 子 公司 已 利 
用 该 标记 将 MARLA H IE RAE o 
2. xF E W, TF 29 REN SM BH E 
ALA DIL i r BJ 303 E FREU Py ERRAR F iy AREE, MEAR, WJA 
工 模 所 其 发 生 过 程 。 但 是 ， 在 许多 情况 中 育种 者 希望 对 抗 性 进行 选择 。 
TELIA» THRICE A TE PEF] BBR. eR, BERK 
AR a> (CIMMYT) RIERA PRE SEK EMBASE 
Bride AJE- EAH RMN HARAT BRAD RERME, HAIR RAT 
[A p HE TE SEPH 8 Ph ETE H ce Dx {E TE F [8] h ER A ESS FUR ARR e 
3. BARRERA T R, 
Vr Pu FE 3£ UIS AE 1G 22 ES RE A, HASTE 
SPM Ree fEIDERIDHLIZSITEGLHR D PS AER AE a (PEM V) Fe PRES 
OES. EHA FB. BRM AIBA, MERE F, PAAR LMR RER. 
Weeden 和 Provvidenti (1988) 发 现 抗 PEMY 基 因 与 一 个 同 工 酶 基因 座位 高 度 连锁 《 约 
acM), FETA DTS HAr iC A AR H e A ii E fie e E Har E a 
4. 抗 性 的 早期 选择 
一 些 抗 性 表现 直到 最 后 发 育 期 才 岩 达 ， 而 分 子 标记 通常 可 在 很 早 的 生育 期 进行 。 故 竺 
Uy BREMEN, FARRAR HR. MTR RAR RB AeA 
物种 生育 后 期 表达 的 抗 性 ， 在 幼苗 时 借助 于 标记 基因 进行 早期 选择 是 非常 有 益 的 。 例 如 ， 
吉州 出 松 泡 锈病 的 抗 性 在 3 一 5 年 难 的 植株 上 才能 直接 选择 ， 随 分 子 标记 辅 肋 的 选择 在 早期 
就 能 进行 。 
5. 抗 性 基因 的 累积 
抗 性 基因 的 黑 积 已 作为 获得 流行 或 非 流行 性 病原 菌 小 种 持久 抗 性 的 一 一 种 策略 ， 它 是 指 
把 抗 问 一 种 病原 茧 的 不 同 基因 集中 到 一 个 品种 《 系 ) th. EP THERA RARER CO 
病原 葡 背 失 致 病 性 )， 要 人 么 为 无 效 的 { 其 抗 性 已 为 病原 菌 所 克服 ) 。 实 质 上 ， 对 于 累积 基因 
产生 更 为 稳定 的 抗 性 有 两 种 观点 ， 它 们 取 训 于 基因 有 效 性 还 是 抗 性 的 丧失 。 在 抗 性 基因 的 
ARTE CBP AE Sr il So PR 8 PR4Z ASE) 方面 Schafer 和 Roelfs(1985) BJ iF = 
8j — Sa SOAR 4 OA REESE Sh. EARP ^E RR 
dd Nelson (1979) (AZAR £x E ETE SEDI BEAT 328 W sa In PR P^ E BE ER Le 
SE Ir REC] 6846 TR 73, FAAS SE ARR AL. RERHROTAB BRE 
BACC T ACA ETC E ch EMA MIN, 


类 机 地 ， 可 能 将 对 多 种 虫害 或 同一 虫害 的 党 种 生物 型 的 撞 和 性 基因 通过 分 子 标记 辅助 的 
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Ep, REBUT SEAS RFLP 标记 的 紧密 连锁 关系 。 这 些 基因 包括 抗 烟草 
花 时 病毒 (Young 等 1988) 、 枯 著 病 、 细 菌 性 斑点 病 和 根 节 线 虫 的 基因 ， 以 及 控制 理疗 穆 
型 和 果实 成 部 特性 的 主 基 因 sp 和 u (Paterson 等 1988) 。 在 玉米 中 建立 了 RFLP 标 记 与 
抗 玉 米 矮 缩 花 叶 病 毒 基 因 的 连锁 关系 。 黄 芭 中 也 已 确定 了 RFLP 标记 与 抗 赴 毒 病 基因 的 连 
BIR (Landry $1987) 。 目 前 在 末 培 物种 中 分 子 标记 与 主 基 因 之 间 的 紧密 连锁 关系 已 有 
不 少 报道 ， 从 而 为 标记 轴 助 的 杂交 音 种 和 近 交 选 样 提供 了 基础 。 


10.3 图 式 基因 型 各 全 基因 组 选择 


TERANE t, PHE- RIMENE DNA RIK. ERR 
H, — ORR eo P| Se a ARERR KRESKAR HR IT W Fi EDIS, 
MATAR. MOMT RET EH DLE E) S HEEL ER IP RE d. RRB 
事件 所 发 生 的 区 域 。 尽 管 有 时 传统 的 核 型 分 六 也 能 提供 这 类 信息 (Tease 1978), (H — B sc 
说 从 简单 的 显 微 杰 型 分 析 不 能 得 出 特定 染色 体 或 米色 栖 片段 米 源 的 信息 。 相 反 , 在 传递 焉 
传 学 领域， 经 常 要 描述 各 个 个 体 在 一 个 或 多 个 基因 座位 的 基因 型 。 这 种 描述 一 般 是 采用 字 
母 和 数字 来 表示 的 ， 俯 提供 特定 基因 座位 的 衙 生 过 程 和 等 位 基因 组 成 。 但 是 ， 在 过 去 所 进 
PAK SREB, KARR ERISA 

SR Fei eT AES Doe Vr SESH APRA E F bs y T En 
记 的 基因 型 。 因此 ， 分 子 标记 分 析 可 用 于 推测 特定 个 体 在 整个 基因 姐 上 全 一 区 域 最 为 可 
能 的 四 和 忧 组 成 。 和 但 是 随 着 所 分 析 的 基因 座位 数 的 增加 ， 要 描述 各 个 基 匡 座位 的 数字 式 基 大 
型 就 变 得 极为 困难 。 Young 和 Tanksley (1989a) 发 展 了 一 种 以 RELP 分 析 为 基础 的 图 式 基 
因 型 分 析 的 方法 。 它 以 图 式 形 式 皮 上 映 RRLP 基 因 型 , 较 之 数字 这 基 轩 型 有 许多 优点 。 这 种 图 
式 基 因 型 类 仙 于 在 一 次 图 象 分 析 中 所 得 的 描述 整个 基因 组 的 染色 体 核 型 ， 但 所 不 同 的 是 图 
REAR EH RFLP 数据 推测 的 ,并 及 因此 能 显示 基因 组 任意 一 点 上 的 基因 组 组 戒 及 其 
亲本 来 源 。 在 实践 上 ,根据 RFLP 分 析 所 确定 的 图 式 基 因 型 可 用 于 在 复杂 人 类 遗传 病 的 预测 
中 简化 多 基因 牧 状 的 分 析 {Lander 和 和 Botstein 1986} 以 及 在 可 物 和 动物 的 多 基因 性 状 育 
种 中 实施 全 基因 组 选择 (Whole genome selection) (Osborn42& 1987; Tankaley HI Hewitt 
1988). 


10.3.1 ”推测 图 式 基因 型 的 基本 前 所 
BAMBARA: 已 建立 完整 的 分 子 遗 传 图 谱 并 已 知 分 子 标 记 的 硕 反 构 型 。 由 近 交 
ARENA, APR RRR UPHAM RHE. 有 时 情形 比较 人 复杂， 必需 从 三 个 世代 
获得 完整 的 RFLP 资料 ,才能 确定 第 三 代 个 体 的 图 式 基因 型 。 例 如 在 人 类 方面 ,为 了 获得 
系谱 中 子 代 的 RFLP HREAN, OSHA. VER RFLP RH. MRAM RY 
型 的 信息 ， 和 基因 组 某 些 区 域 的 RFLP 资料 就 可 能 具有 一 种 包 上 的 图 式 基因 型 , 而 且 它 们 县 
有 同等 可 能 的 正确 性 。 事 实 上 ， 由 了 : 茉 种 自 交 产生 的 Rs 群体 可 能 食 有 一 部 分 国有 的 模 楼 
两 可 图 式 基 因 型 。 
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10.8.2 ”推测 图 式 基 轩 型 的 基本 假定 

在 推测 图 式 基 央 型 时 ， 两 个 标记 区 间 的 基因 型 从 限定 该 区 间 的 标记 的 基因 型 推 税 而 来 。 
当 从 RFLP 端点 的 基因 型 推测 某 区 间 的 图 式 基因 型 时 , 通常 其 有 不 同 的 构 型 可 殿 选 择 , 这 
些 构 型 鑫 可 以 满足 可 供 利 用 的 RFLP 资料 。 制 作 图 式 基因 型 的 原则 是 利用 最 为 可 能 的 构 型 。 
因此 ， 在 制作 图 式 基 因 型 时 所 利用 的 是 所 需 交 摘 事 件 最 少 的 简单 构 型 ， 而 不 利用 需要 一 个 
或 多 个 多 重奖 措 事 件 的 其 它 构 型 。 在 实践 上 ， 如 果 两 个 相 邻 的 基因 座位 具有 相同 的 基因 
型 ， 则 它们 之 间 轨 色 体 片段 的 基因 型 就 推测 为 这 两 个 标记 的 基因 型 。 当 两 个 相 邻 的 基因 座 
位 RFLP 基因 型 不 同时 ,就 试 为 在 这 两 个 标记 之 问 的 某 一 区 域 发 生 了 染色 体 片 妥 的 交换 。 

由 于 非 重 组 体 区 间 的 基 内 型 是 从 其 RFLP 标记 端点 的 基因 型 推测 的 ,因此 在 某 一 特定 
Pu fil) GO FE FF TE BR RR RRR, RATER RHE UA, 3F BORE jJU Er A 
PAH AB SB Ep 1c RE RP EE. AERA, Bri AR E A IE ee EH 
r?, EP r EPA A SB ep ic A RE RE ER, AR BE a Dy 


BE 
Pr = s H* (1-r£) 
m=i 


ERRET, AMARTH. AAR PY EDU 1000cM. RELP HS 
布 的 生物 ， 从 RFLP 基因 型 所 制作 的 图 式 基 因 型 完全 正确 ( 即 图 式 基因 型 推测 错误 的 区 间 
数 为 二) 的 概率 如 图 10.3 所 示 。 图 10.3 还 显示 了 图 式 基 因 型 所 能 正确 描述 的 基因 组 所 占 的 
期 望 比 例 。 计 算 这 一 值 时 先 确定 特定 在 RFLP 标记 的 特定 间距 条 件 下 找 述 错误 的 区 闻 数 为 
0、1、2、..。 HER. 这 些 概 率 与 间距 的 大 小 一 起 用 于 确定 可 以 正确 推测 的 基因 组 的 期 
望 长 度 ， 然 后 队 以 基因 组 的 总 长 度 (1000cM), 就 得 到 该 图 式 基因 型 所 能 正确 描述 的 基因 组 
的 期 望 比 例 。 从 图 10.3 可 以 看 出 ， 利 用 相互 间隔 距离 为 19cM 的 RFLP 标记 , 所 推测 的 图 
式 基因 型 在 所 有 区 间 完 全 正确 (推测 错误 的 区 间 数 为 0) 的 概率 只 有 33% (曲线 8)。 但 这 一 -图 
式 基 因 型 在 投 述 基因 组 构成 方面 对 于 99 儿 以 上 的 基因 组 都 是 准确 的 。 即使 RFLP 标 记 间 的 
距离 增加 到 30cM, 所 推 届 的 图 式 基 因 型 对 于 的 5 由 的 基因 组 也 是 准确 的 (曲线 各) 。 


x0 A 
2. 80 
S 
的 
a 
E ap 
x 
ZU 
— ., 
上 自考 一 一 一 一 一 一 r F 
"D 20 3p 


标记 间距 高 (cM) 
图 10.3 BRAAD g jE H 
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型 实例 

Neuss Ta Tanksley (19800) Hi T 883538 9535182 E E R Z MA F. 个体 RFLP 基 内 型 的 数 
字数 据 { 图 10.4a)， 相 应 的 图 式 基 固 型 列 于 图 10.4b。 在 Fs 情形 下 ， ' 每 一 HAREMA =R 
能 的 基因 型 。 圆 10.48 RFLP 基因 型 的 数字 数据 ( 共 分 析 了 70 个 RFLP 基因 座位 )， E 
SUE H TY, LAN AE, RARE, SRS SAG dni] 
丽 述 ，F* 个 体 可 能 有 本 来 就 不 确定 的 基因 组 片段 。 图 10.4? Fy ANSP BRI He a Ee a 
因 型 ， 空 白 区 域 代 表 来 自 栽培 番茄 的 旨 色 全 片段 ， 了 影 区 域 代表 含有 交换 事件 的 片段 ; ES 
PCRS HEBEL GENUS. S XDRCAMENS US T PI ER AR e 
Bt E i T A ful EHI AEH MATRA SEES D, Fate SEDER BUTTS AIR A He 
当 字 个 杂 舍 基因 座位 被 一 个 或 多 个 纯 合 基因 座位 分 天时， 这 种 两 可 性 就 会 发 生 。 这 时 就 有 
两 个 具有 同等 可 能 性 的 图 式 基 工 型， 表现 出 相 邻 杂 全 区域 厌 上 反 构 型 的 束 异 。 但 根据 锐 松 分 
布 所 作 的 计算 志明 ， 对 于 含有 10 个 染色 体 每 个 长 100cM 的 基因 组 , 只 有 6% 的 基因 组 区 域 
BRS ROTH. 因此 ， 利 用 Fs 群体 进行 图 式 楚 附 型 分 析 一 般 不 会 受到 沽 上 反 构 型 两 可 性 的 
严重 影响 。 


10.8.4 ”利用 图 式 基 央 型 进行 爹 基 因 组 选择 | | | 
few ee, Pa ARM REE RAE He QD E RES, eer ae 


1:1122222222, 2:22222; 3:111122; 4:323333; 5:22333; 
6:11111; 7:333332; 8:22111; 8:3333; 10:1233322; 
11:111; 12:233333 

a 


Tu 


[ipae 


810.4 — + F. + # J BREAD 


[D TU] x 
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虑 目标 基因 ， 而 且 也 要 考 
虑 植株 的 整个 基因 组 。 如 
洒 弄 铺 了 某 一 特定 基因 座 
位 的 RFLP 基因 型 ， 我 们 
就 可 推测 基因 组 中 该 特定 
ey E. By aS i St se wR 
哪 一 个 亲本 。 — HÓADHT 
整个 基因 组 许多 连锁 座位 
上 的 RFLP 基因 型 ， 我 们 
就 可 根据 亲本 染色 体 来 推 
测 每 -- 个 体 染 色 体 的 确切 
Am.  BDAB DS AE ABSA, 
关连 锁 基 因 座 位 的 信息 推 
al a EER ME AY. gst 
AE [RE NV RIT HER ER 
优点 在 于 它 使 得 有 可 能 进 
行 全 基因 组 选择 。 BRA 
之 ， 它 使 得 有 可 能 理解 、 
选择 和 操 维 特定 个 悼 的 整 
个 基因 型 。 

1. [3t itk 

ESE, Su V c 
得 施 对 一 些 病 虫 的 抗 性 二 
由 位 于 染色 体 上 已 知 区 域 
(Ei 10.5 cb Sr 3C PHJR 2 b) 
的 三 个 基因 座位 控制 的 。 
图 式 基 固 型 就 可 以 用 于 对 
Jt ESAS LET Eo FE PT 
有 三 个 座位 上 ， 带 有 卫 亲 
本 等 位 基因 {黑色 表示 ) 的 
个 体 表 现 抗 性 ， 但 基因 组 
其 它 区 域 的 了 亲本 等 位 基 
FES i] dE HOR. OF 
种 的 目标 就 是 要 获得 在 三 
个 抗 性 站 央 座 位 上 等 位 共 
AAB 亲本 类 型 ， 而 其 他 
[X 18 A oR zi ZI BY (7 Ej 
表示 ) 的 个 体 。 利 用 带 有 B 
RES PARES ORAM 
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pu 


h 


SE HEIR 

1: 1111222222; 2: 22221; 3:222222, 4: 111122; 5: 22222; 
6: 21122; 7: 111111; 8: 11112; 9: 2222; 10: 2222223; 
11:112; 12: 12222 


AltA 

1: 1122222111: 2: 11110; 3: 111222; 4: 111111; 8; 22222; 
6: 22211; 7:112222; 8: 11111; 9: 1111: I0. 22227?2; 

11: 11i; 12: 21112 

第 3 植株 


121010122329, 2: 22110; 3: 111111; 4: 211111; 8: 21111; 


11: H 1: 012: 1112 
a 


植株 号 Est d DER 
“4 3 4 5 6 7 8 8 10411 12 
TIE 
> 


亲本 基因 组 比率 0.202 0.298 


t 2 3 4 5 B 9 1011 12 
* iW ? 
2 
+ 


FEAR AL AAA LEE 0.802 10.198 


5 7 


1 8 1011 t2 


36 7 EE ASB te 022670705 


El05 # E 3⁄8 >= À A RHE 2 3 E 3 


略 去 了 全 部 由 轮回 亲本 DNA 组 成 的 
p ER fa 


A ik 5g de [opa ze A PR BIST, HABREH EDNA 被 去 除 时 为 止 。 这 样 就 可 以 最 终 获 
得 理想 的 抗 病 个 体 。 

比较 图 10.5 中 的 三 个 个 体 ， 可 以 很 块 找到 最 适合 于 回 记 的 个 体 。 在 三 个 个 体 中 ，1 号 
和 3 号 植株 在 三 个 基 央 座位 上 都 保留 了 亲本 也 的 抗 人 性 等 位 基因 。 吝 种 公 标 要 求 同 时 去 除 亲 本 
B 的 非 理想 等 位 基因 。 比较 1 号 和 3 号 植株 发 现 , 3 号 植株 在 所 有 三 个 目标 基因 附近 都 发 生 
(RAB, ATAKTA DNA。 相 反 ,1 号 植株 在 此 三 个 基因 座位 附 
和 近 则 保留 了 大 量 来 自 亲 本 3 的 DNA 片段 。 MBAR AA E (hiki y 53 REAM 
了 的 基因 组 之 比 ? 表 明 3 号 植 标的 总 DNA 中 来 自 亲 本 BB 的 DNA 只 占 20.6 闻 ,而 在 1 号 植株 中 则 
占 29.83%。 因此 在 下 一 索 回 问 中 以 3 号 入 株 作 亲 本 , 获得 理想 基 匡 组 个 体 所 需 的 回 交 世代 
Tees 

2. Rx Ee (E dE 

3 PS AT S FEB 4544 3135 4 R AK SE A, CEFE TER DJRCHORRBU. HB 38 BU Hit 
划 是 通过 杂交 ， 在 其 自 交 后 民 中 选择 其 有 双方 优点 的 重组 体 。 通 过 分 子 标记 与 这 些 理想 性 
状 便 的 连锁 关系 ， 可 以 根据 和 个体 的 图 式 基 因 型 来 提高 选择 的 效率 。 SRM A 
是 ， 除 了 选择 在 这 些 自 标 基因 座位 上 具有 理想 的 结合 形式 外 ， 基 因 组 的 其 它 区 域 可 以 让 其 
随机 分 离 和 二 组 。 所 要 综合 的 目标 基因 座位 越 名， 选择 的 效率 就 越 高 。 这 对 于 抗 病 性 、 
抗 点 性 以 及 各 种 道 境 抗 性 等 多 性 状 选 择 具 有 更 为 重要 的 意义 。 

Young Tanksley (1989a) 开发 了 一 -个 适合 于 回 交 和 Fs 群体 、 在 Apple-Macintosh 9l 
上 使 用 的 计算 机 软件 ， 可 用 于 将 群体 中 各 个 体 的 数字 式 基 因 型 转 措 为 图 式 基 因 型 并 确定 杀 
本 的 基因 组 比率 。 闻 外 ， 访 软件 还 可 根据 用 户 给 定 的 参数 对 分 离 群体 中 的 特定 基因 组 类 型 
进行 选择 试验 。 RARE (1995) #l H PRT KES # 8 P TI RAR = [a] BJ 
DH 群体 , FHT LP JE TE] SB [X bq 55 2 2 VER II RE. 


10.4 选择 效果 及 其 评价 


在 某 个 分 离 群体 中 淮 确 鉴别 的 与 有 利 的 QTL 等 位 基因 相关 联 的 标记 等 位 基因 是 否 可 区 
用 于 在 不 间 分 离 群 体 中 对 该 QTL 有 利 基因 的 选择 ， 将 了 到 决 干 ; 0) 待 选 群体 中 标记 和 QTL 
HARTE: (2) 两 个 群体 中 标记 和 和 QTL 等 位 基因 之 间 的 连锁 相 ( 相 斥 或 相 引 ) 是否 相 同 ; 
(3) 当 存 在 上 位 性 时 其 它 QTL 的 基因 昏 。 如 果 标 记 和 QTL 都 是 杂 合 的 、 在 两 个 群体 中 连锁 
相 相 同 ， 且 上 位 性 不 重要 ， 则 在 一 个 群体 中 鉴别 的 关联 就 可 以 用 于 另 一 个 群体 的 选择 。 
Bubeck 等 (1993) 发 现在 三 个 玉米 群体 中 只 有 一 个 尼 色 体 区 域 是 一 致 性 地 与 叶 斑 病 抗 往 相 
关联。 但 是 ， 群 体 间 的 差异 与 环境 所 造成 的 差异 相 混 少 。Beavias 等 (991) 惊奇 地 发 现 少数 
HBA TL 在 中 个 玉米 群体 间 是 共有 的 。 介 是， 他 们 所 采用 的 接受 标记 一 QTL 关 联 为 真实 
的 概率 水 平 ， 以 致 当 QTL 存在 时 不 鉴别 QTL 的 概率 为 0.5。 因 此 ， 和 群体 间 一 些 共有 的 QTL 
可 能 被 丢失 了 。 


10.4.1 ”玉米 群体 数量 性 状 的 选择 响应 
Stuber 等 (1980) 报道 了 焉 米 长 期 秒 择 计划 中 ， 后 工 酶 等 位 基因 撕 率 的 变化 与 籽粒 产 
量 之 间 的 显著 相关 。 由 这 些 结果 可 以 假设 ， 对 同 工 酶 标记 座位 的 等 位 基因 频率 进行 操纵 可 
导致 相 关 性 状 的 显著 响 座 。 在 噶 花 授 竺 的 玉米 群体 中 为 检验 这 一 假设 所 进行 的 研究 表明 ， 
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依赖 于 7 个 同 工 酶 座位 基因 频率 的 操纵 所 作 的 选择 显著 地 提高 了 产量 ， 与 籽粒 产量 高 度 相 
关 的 穗 数 也 随 之 增加 。 害 一 项 类 似 的 研究 中 ， 以 优良 自 交 系 的 复 交 组 合 所 产生 的 群体 为 材 
料 ， 同 工 酶 频率 操纵 所 产生 的 响应 与 对 同 舒 体 进行 表 型 选择 所 得 响应 几乎 相等 (Frei & 
1986b) 。 在 这 两 项 研究 中 ， 由 于 目标 群体 在 研究 前 经 过 了 几 个 世代 的 随机 交配 ， 因 此 ， 
标记 座位 与 QTL 之 间 连 锁 不 平衡 的 程度 可 能 相对 较 低 。 这 无 疑 降低 了 利用 标记 座位 操 级 
相关 性 状 的 有 效 性 。 尽 管 这 些 研 究 曾 被 认为 是 中 等 成 功 的 ， 但 其 结果 将 足以 激励 我 们 利用 
大 量 标记 和 不 同类 型 的 群体 对 数量 性 状 作 进 一 步 的 研究 和 操 级 。 

Stuber 5] Edwards (1986) 报道 了 利用 标记 选择 程序 操纵 玉米 数量 性 状 的 深入 研究 。 
COTX 和 CMT 两 个 Fs 群体 的 结果 为 这 一 研究 提供 了 基础 。 在 早期 研究 中 选择 只 是 根据 
Fs 的 基因 型 , 对 其 异 花 授粉 植株 的 后代 进行 选择 响应 的 评价 。 在 另 一 项 研究 中 ， 以 COTX 
和 CMT Fa 单 株 的 另 一 样本 为 材料 ， 选 择 得 到 自 交 字 代 。 根 据 每 个 Fs 单 株 的 表现 型 进行 
AUS (混合) 选择， 便于 与 标记 辅助 的 选择 响应 进行 比较 。 在 单个 Fs 植株 研究 的 次 年 ， 在 
北 卡罗来纳 三 个 地 点 进行 所 有 选择 响应 的 评价 。 

在 每 项 标记 轴 助 的 选择 研究 中 ， 视 定 了 每 个 标记 、 每 析 F。 爹 部 性 状 的 育种 值 。 育 种 什 
定义 为 标记 座位 两 种 纯 合 体 类 型 数量 性 状 平均 值 之 差 的 一 半 。 有 利 标 记 等 位 基因 多 于 纯 合 
状态 的 植株 荆 以 正 值 ， 不 利 等 位 基因 纯 合 的 植株 赋 以 负 值 ， 杂 合体 取 值 为 0。 将 每 一 植株 
每 一 性 状 15 个 同 工 酶 标记 座位 的 育种 值 相 如 ， 得 到 每 个 单 株 ! 性 状 组 合 的 复合 育种 值 F 
用 复合 育种 秆 对 米粒 产量 、 和 定数 和 穗 位 高 度 各 性 状 进行 选择 ， 组 成 正 向 和 人 负 向 的 歧化 选择 
群体 。 

对 于 CMT Fs 群体 中 标记 辅助 芍 基 因 型 选择 ， 增 加 产量 ( 正 向 } 的 个 体 类 群 ， 比 减少 
产量 ( 负 向 ) 的 个 体 类 群 平均 值 高 40%。 而 生 ， 正 向 个 体 类 群 的 平均 产量 比 未 选择 的 对 照 
(同一 F。 的 异 花 授粉 群体 } 的 平均 值 高 20% 。 增 加 产量 的 表 型 选择 响应 几 平等 于 基因 型 
EFM Ro COTX Fs 群体 中 基因 型 选择 的 响应 类 侯 于 CMT Fs。， 但 是 产量 的 变化 没有 如 此 
巨大 。 这 一 点 是 可 以 预期 的 ， 因 为 标记 座位 解释 的 产量 表 型 变 党 ， 在 CMT 组 合 中 大 大 高 于 
COTX 组 合 。 策 位 高 度 和 穗 数 与 籽粒 产量 存在 高 度 相关 ， 并 且 这 两 个 性 状 的 选择 顺应 他 
反 瞻 了 这 种 高 度 相 关 。 自 交 子 代 的 选择 响应 结果 与 之 类 似 。 

出 于 已 确定 了 每 个 选择 单 株 的 标记 基因 型 ， 可 以 计算 每 一 选择 群体 标记 等 位 基因 的 频 
Ho MF CMT 群体 ,标记 辅助 的 基因 型 选择 ， 向 提高 产量 方向 选择 的 群体 中 15 个 同 工 酶 
座位 有 利 等 位 基因 的 频率 平均 比 降低 产量 选择 的 群体 高 0.38。 歧 化 选择 所 导致 的 单个 标记 
座位 等 位 基因 频率 的 差异 为 0.02 一 0.73。 正 如 所 预期 的 那样 ， 解 释 最 大 比例 产量 表 迎 变异 
的 那些 标记 座位 ， 共 等 位 基因 频率 的 差异 也 最 大 。 

尽管 对 于 经 礁 型 (混合 ) 选择 所 衔 生 的 群体 而 言 ， 产 量 的 基因 型 选择 和 表 型 选择 获得 
了 类 似 的 选择 响应 ; 但 对 于 以 称 记 为 基础 的 选择 ， 歧 化 群体 间 基因 频率 的 差 昂 平均 为 0.13， 
约 为 0.38 的 1/3。 这 意味 着 ， 在 标记 选择 程序 中 未 既 受 选择 诸 力 的 基因 组 非 标 记 区 域 的 基 
因 座 位 对 表 型 选择 响应 产生 了 影响 。 COTX 群体 中 的 结果 与 CMT 类 似 ， 但 新 率 差 值 小 于 
COTX Fika f 

这 些 研究 表明 ， 根 据 可 能 代表 不 到 30— 40% 基因 组 的 15 I] EE Ei Er igi 
择 结果 与 包括 整个 基因 级 的 表 型 选择 一 样 有 效 。 而 且 ， 如 打 整 个 基 国 组 为 均匀 分 布 的 标记 
‘间隔 为 10 一 20 cM) 所 覆盖 ， 则 上 述 结果 就 可 能 意 上 着 标记 选择 的 相 对 效率 会 名 著 增 加 。 
电 这 些 结果 还 可 以 推测 对 于 产量 等 复杂 性 状 的 操 级 ， 标 记 技 术 订 在 唱 种 间 有 效 地 进行 效 个 
标记 座位 理想 因子 的 转移 。 这 种 操 维 和 转移 的 效果 各 成功 与 否 将 随 遗 忧 背 医 而 变化 。 
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10.4.2 ”长 期 选择 结果 的 评价 

分 子 标记 也 人 可 雇 用 于 对 育种 计划 的 选择 结果 进行 评价 ， 从 而 在 分 子 水 平 上 了 解 表 型 选 
榜 的 效果 。 众 所 周知 的 一 项 选择 计划 是 美国 llinois 大 学 在 1896 年 开始 对 玉米 油分 和 乍 
白质 会 量 等 进行 的 选择 。Sughroue 和 Rocheford (1994) 对 从 不 同方 向 选择 所 得 品系 进行 了 
RFLP 分 析 , 发 现 唱 么 内 和 不 同 品系 间 均 存在 相当 大 的 多 态 性 。 品 系 间 RFLP 复 等 位 基因 
1 罕 变 体 较 为 普 盖 ,其 中 59 冯 的 RFLP Bue WU ee Sea, Goldman 4 (1993) 对 不 同类 型 
品系 间 的 100 个 Ps 家 系 采 用 的 个 基因 组 和 cDNA 克隆 进行 检测 ,发现 了 100 个 多 态 性 座位 。 
单 因 吉方 着 分析 表明 ， 分 布 在 0 个 染色 性 辟 上 的 22 个 座位 与 蛋白 质 含 量 存 在 显 普 关联 , 在 
Paik 3L、55 和 7L Ee MF OER RED LER ARS Re ER ety, 表明 在 
这 些 座 位 上 存在 较 大 效应 的 QTL. 由 不 同 染色 体 上 的 6 个 显著 RFLP ENARTAR 
性 何 归 模型 可 解释 蛋白 质 售 量 变异 的 64 关 。 DHL, JLB RAR A PY IKE be ns BE 
控制 着 这 些 品系 间 蛋 白质 含 最 的 大 部 分 变化 。 l E 


10.5 杂种 优势 分 析 


当 两 个 优良 栽培 品种 杂交 时 ，F; 常常 在 总 体 经 济 价 值 .上 超过 较 好 的 亲本 品系 ， 慢 尔 也 
会 在 特定 数量 性 状 上 超过 较 好 的 亲本 。 这 种 杂种 优势 现象 目前 主要 采用 经 济 性 状 正 向 ( 增 
Be) 等 位 基因 的 直接 显 性 效应 各 亲本 品系 遗传 结构 的 互补 来 解释 。 在 Fs 中 ， 当 一 个 品系 的 
Ea GR) RSVR AR a TA REN RM) 隐 性 等 位 基因 时 就 会 产生 优势 
的 杂种 ， 反 之 亦 然 。 单 个 基因 座位 的 超 显 性 ( 杂 合 体 优 势 } 也 会 对 杂种 优势 起 作用 。 


10.5.1 FRM UT 
Ei BT 28 (528 cr a5 dx B EE ROBES HAM, ARE 
IESUS EJ ARERR. ERR BEP BEER SEA SE ET 3£ — E NC AH D e 
(HR. HTARARPHAMS MIA, BSR iS ERR. +B 
就 是 说 ， 在 校 测 了 元 下 个 组 侣 之 后 ， 要 找到 一 个 略为 超过 月 前 最 好 组 合 的 杂种 ， 就 得 和 额 外 
地 案 检 浏 数 百 个 组 合 。 已 倡导 了 一 些 履 度 杂 种 优势 的 其 它 途 径 〈 如 交互 轮 因 选择 及 其 各 种 
变形 的 轮 针 选择 方 靶 )， 但 在 实 戚 上 似乎 并 未 得 到 应 用 。 

标记 — QTL 连锁 信息 为 改良 现 有 组 合 的 杂种 优势 提供 了 另 一 途径 。 这 一 途径 为 下 列 研 
FEAT FE: OC) 从 潜在 种 质 资源 中 系统 改 别 与 现 有 杂 突 组 合 的 厅 本 之 一 末 现 互补 显 性 
的 其 它 梁 色 体 区 城 。(2) 将 这 些 染 色 体 区 域 浙 愉 导入 相应 的 亲本 喇 系 。 在 这 一 程序 中 ， 首 
先 对 现 有 组 合 的 了 > 进行 标记 -QTL Beis} a. AR UE TA PRY RHE 22: EB 
显 性 的 标记 连锁 的 染色 体 区 域 。 这 些 质 域 囊 通 计 标记 分 析 中 对 灯 合 标记 基因 型 数量 竹 状 值 
的 考查 来 检测 。 这 些 区 域 对 推广 组 人 台 了 :杂种 优势 效 庶 起 作用 。 近 交 种 质 品 系 与 亲本 品系 
之 一 杂交 ， 并 进行 新 的 标记 一 QTL 连锁 分 析 ， 以 检测 该 种 质 品系 中 与 闻 源 的 亲本 染色 体 区 
REREH ( 增 效 ) 显 竹 的 其 它 标记 连锁 的 染色 体 区 域 。- 一 长 监 曙 出 来 ， 采 用 适当 的 标记 
来 监测 渐 汗 过 程 就 可 将 这 类 来 色 体 区 域 从 种 质 品 系 渐 滩 到 另 一 个 推广 的 亲本 品系 中 。 重 复 
进行 上 述 过 程 ， 即 下 有 计划 地 增加 两 个 六 本 品系 间 互 补 显 性 的 程度 ， 产 生 杂 种 优势 更 强 的 
Fio 
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10.5.2 杂种 优势 的 预测 

在 玉米 中 ， 采 用 传统 的 育种 方法 来 培育 可 产生 杂种 优势 的 自 交 系 既 费 成 本 叉 花 时 间 。 
为 了 乌 选 配合 力 高 的 自 交 系 ， 大 部 分 时 间 都 花 在 对 这 些 自 交 系 所 产生 的 单 交 组 合 的 匡 间 评 
价 土 。 因 此 ， 在 配制 杂交 组 合 或 对 成 青 上 干 的 杂交 组 合 进 行 试验 之 前 预测 杂种 优势 的 可 靠 
方法 ， 对 玉米 和 其 它 作物 的 如 种 生产 是 极为 有 益 的 。 几 个 研究 者 已 刁 计 过 同 工 酶 等 位 基因 
钦 样 性 与 玉米 自 交 系 单 交 组 合 杂 种 产量 之 间 的 租 关 性 (Hunter 和 Kannenberg 1971; 
Heidrich -Sobrinho 和 Cordeiro 1975; Gonella 和 Peterson1978. Hadjinov 等 1982% 
这 些 研 究 采 用 坟 个 或 1 个 以 下 的 后 工 酶 基 泣 座位 ，15 或 15 个 以 下 的 自 交 系 ， 所 居 计 的 同 工 
酶 多 样 性 与 特殊 配合 为 之 间 的 相关 是 较 低 的 或 不 显 和 车 的。 即使 是 在 采用 了 从 妆 7 个 优良 自 交 
系 产生 的 100 个 玉米 杂种 、 用 30 个 同 工 醋 评价 相关 性 的 研究 中 ，Smith 和 Smith(1989) J& F, 
产量 对 辣 工 莅 等 位 基因 名 样 性 作 图 所 得 R? 也 只 有 0.86。 在 对 ?75 个 F, 水 称 灯 种 进行 6 个 
辣 工 覆 基因 座位 的 研究 牛 ， 也 未 发 现 杂 种 将 粒 产量 与 同 工 栈 多样 性 之 间 的 关联 (Peng 等 
1988) o 

Frei 等 (19862) 报道 了 对 114 个 玉米 单 交 杂种 研究 QUIC YT RUBIA RIO 2 Pe 
FEAL Fl PER BÀ 者 多 笠 性 顶 测 杂种 六 量 时 的 各 自 优点 。 根据 21 个 同 工 栈 座位 的 基 央 型 ， 将 成 对 
自 变 系 分 成 相似 和 不 相似 两 大 类 。 扒 后 再 根据 成 对 自 交 系 间 系 谱 背景 是 否 相同 将 每 一 同 工 
B 2 Fe HESS TF 8k — Zk AN} 29 38 潜 相 似 和 不 相似 两 个 亚 类 。 不 相似 癌 工 醇 类 群 的 杂种 平均 产 
FEE Fie P (高 10%) 具有 相似 同 工 酶 的 类 群 。 上 其 有 不 相似 系谱 的 杂种 产量 则 比 相似 系 说 
的 杂种 产量 高 37 上 6 。 和 研究 者 认为 尽管 在 单 交 组 台中 同 工 酶 标记 的 不 相似 性 与 较 高 产量 存在 
显 普 闫 联 ， 但 这 些 标记 的 预测 价值 主要 限于 具有 相同 系谱 的 自 交 系 。Lamkey 等 (1987) gi 
Su Y Iowa Stiff Stalk Synthetic (8S8) FH 5S —Rr PEN 2474- EAR ch 24 ES 
PS30214 Ë RRS ARR, LOR TR AR X GE. EXE. [EXE 
TRPE. MRR, FALLS LE fRiU RNS RSS ARE 


= 


根据 以 上 研究 ， 同 工 酶 在 玉米 和 水 稳 杂 种 表现 预测 中 的 价值 是 有 限 的 。 SARBHA 
论 可 归结 于 几 个 因素 。 例 如 ， 在 大 多 数 研 究 中 只 是 分 析 了 数量 较 少 的 同 工 酶 基因 座位 ， 只 
能 有 效 地 绪 盖 基因 组 的 小 部 分 。 结果 ， 内 有 有 限 比 例 的 遗传 因子 的 抽样 是 有 效 的 。 更 为 重 
要 的 是 ， 大 和 多数 标记 座位 的 等 位 基因 可 能 并 不 直接 影响 数量 性 状 芍 表 型 表达 ， 而 是 用 于 鉴 
别 相 邻 的 染色 体 片段 。 当 可 用 于 杂种 表现 预测 的 标记 有 限时 ， 必 须 明 确 与 特定 标记 等 位 其 
AERA QTL 的 效应 。 标 记 座 位 的 等 位 基因 差异 并 不 能 保证 相 邻 QTL 也 存在 等 位 基因 差 
异 。 丽 和 且 ， 如 果 被 测 杂 种 是 从 湖 机 交配 群体 产生 的 自 交 系 衍生 而 来 的 ， 或 者 这 些 自 交 系 包 
括 可 公用 的 自 交 系 中 的 某 一 亚 套 ， 则 可 预期 标记 等 位 基因 与 QTL 等 位 基因 之 间 的 关联 实质 
士 古 随机 的 ， 即 接近 于 连锁 平衡 。 为 了 将 以 标记 为 基础 的 方法 成 功 好 应 用 于 籽粒 产量 等 复 
杂 洲 传 性 状 的 着 测 或 选择 ， 基 因 组 必须 被 均匀 分 布 的 标记 所 充分 饱和， 或 者 必须 存在 高 度 
的 连锁 非 平衡 。 

$ Smith Fi Smith (1989) 的 研究 中 ， 利 用 弛 个 优良 ARK ERE: I) 100 224 Ze RE. 测定 
了 产量 与 RFLP 基因 型 多 样 性 之 间 的 关联 。 根据 230 个 标记 ， 将 本 籽粒 产量 对 RFLP ERE 
性 作 图 ， 所 得 下 "人 秆 为 0.87。 因 此 ， 利 用 ?230 个 RFLP 座位 与 利用 31 个 同 工 酶 座位 1 中 = 办 
0.36) 两 种 结 困 形成 鲜明 对 比 。 即 使 是 利用 230 个 RFLP 标记 ， 亲 本 闻 具 有 最 大 距离 (0.70 
70.80) 的 淋 种 ， 其 籽粒 产量 也 变化 在 8.15 一 10.66 吨 1/ 公 绩 。 
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10.5.8 ”与 杂种 忧 势 有 关 的 QTL 

Stuber 等 (1992) 利用 分 子 标 记 上 鉴别 了 与 玉米 杂种 优势 有 关 的 洲 传 因子 。 人 他们 发 现 ， 
与 籽粒 产量 有 关 的 QTL 其 杂 合 体 通常 比 对 应 的 纯 合 体 具有 更 高 的 产量 ， 表 明 除 超 显 性 外 ， 
这 些 QTL 在 杂种 优势 形成 中 也 起 着 重要 作用 。De Vicente 和 Tanksley (1993) 则 利用 野 
I Sh 3134935838 H 下。 群体 分 析 了 与 种 间 杂 种 超 亲 分 离 有 关 的 QTL 发 现 76 个 显著 的 
QTL rp, 36% 的 QTL 其 等 位 基因 的 效应 与 根据 亲本 类 型 预测 的 效应 相反 , 这 些 QTL 与 F。 
群体 中 超 亲 个 体 的 表 型 有 直接 的 关系 ， 只 在 干 重 累 积 量 是 个 例外 。 将 两 个 与 干 重 累积 量 有 
关 的 超 显 性 Q'TL F 2452622532 E 3Erb, 获得 了 超 亲 个 体 , 并 皇 超 亲人 沾 体 的 出 现 与 这 两 个 
QTL 有 关 , 表明 超 显 性 是 超 灯 分 高 的 第 二 个 原因 。 以 上 结果 表明 , 分 子 标记 可 以 用 于 鉴别 
SER BAH QTL, 并 可 选择 性 地 将 其 转移 到 栽培 品种 中 。 


10.6 无 性 繁殖 品种 的 改良 


无 性 繁殖 品种 一 般 是 以 经 济 价值 较 高 的 单个 个 体 为 基础 的 ， 这 些 个 体 来 自 于 正常 异 花 
授粉 群体 中 独特 的 历史 性 让 人 忧 事件 。 无 性 繁殖 品系 的 改良 ， 一 般 要 将 特定 无 性 系 中 的 某 一 
MARZ, RHA RACER MMAT TARR, DORR R A Fi; 重组 体 。 由 于 亲本 单 
株 通 常 是 高 度 淋 合 的 ， 优 只 的 杂 合 子 代 可 采用 无 性 系 的 形式 进行 志 殖 ， 因 此 设 有 必要 自 交 
到 Fa 来 寻找 重组 体 。 正 如 系谱 育种 那样 ， 可 以 从 一 个 非常 大 的 ,重组 群体 开始 ， 通 过 连 
继 选 择 逐 渐 减 少 品 系数 并 增 训 测 验 的 准确 性 ， 直 到 只 保留 少量 的 融 系 来 进行 夫 规 模 的 鉴定 ， 
而 且 象 系谱 育种 那样 ， 主 要 问题 基 法 在 早期 阶段 鉴别 出 上 其 有 形成 优良 无 性 繁殖 品种 冤 力 的 
重组 型 个 悚 。 

标记 -QTL 分 析 可 以 提供 与 优势 经 济 价 值 有 关 的 标记 连锁 娄 色 体 区 域 的 信息 ， 因 而 有 
助 于 上 述 问 题 的 解决 。 正 如 象 系 谱 育 种 那样 ,根据 显著 受 环 境 昌 响 的 性 状 的 标记 组 成 可 以 
选择 用 于 精细 鉴定 的 候选 材料 。 租 应 该 指出 的 是 ， 一 旦 装 得 有 关 标 记 一 QTL 连锁 关系 的 信 
息 ， 就 可 以 培育 很 大 的 FF; 幼 蕊 群体 ， 并 根据 标记 组 成 对 其 进行 选择 或 者 再 根据 标记 组 成 
进行 几 轮 选择 ， 以 提高 保 贸 下 来 用 于 更 精细 鉴定 的 个 体 中 优 失 基因 的 疾 率 。 


10.7 生物 起 源 与 进化 的 研究 


檀 物 焉 传 学 的 发 展 主 要 是 围绕 重要 栽培 植物 的 研究 而 发 展 起 来 的 ， 忠 于 大 多 数 作 牺 不 
能 进行 种 间 相 互 杂交 ， 其 遗传 学 的 发 展 或 多 或 少 县 有 独立 性 、 且 不 相 况 交叉 。 它 们 各 自 有 
自己 的 研究 人 人 员 ， 有 时 还 有 专门 的 杂志。 

尽管 许 包 作物 春 上 去 是 独立 的 ， 但 它们 还 是 具有 分 类 学 上 的 紊 绿 关 系 。 例 如 ， 寺 蓝 、 
AH MBRBRAT AER, CECKGUGEDSEGURIECR NH 3S. Bi. DCDTREDHUVIBOSUEMDRHRE, 
它们 的 染色 体 数 是 相同 的 (X-12) , (Hj C [aj BEARES. i35 $08 RE (551828 2 MRS 
AH FLPE E> du RE BE KB A RU E PH RE CERCA, RR F] b 
(SHER AN BRE) EREA eR a HD ER, MIT EAS A ZE ZE HE GS 
那些 作物 特征 结合 起 来 。 

用 cDNA 克隆 作 探 针 构建 遗传 图 详 赋 于 RFLP 连锁 图 功能 的 意义 ， 因 为 图 谱 . 上 的 每 个 
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PICMBEARAN Mite ARERR MHA cDNA 编码 的 蛋白 质 功 能 ， 这 样 的 RFLP 图 
谱 就 成 为 基因 组 的 基因 分 布 图 了 ， 当 然 这 是 一 个 长 远 的 基因 组 研究 目标 。 但 现 阶 段 可 利用 
基因 的 编码 序列 在 进化 上 保守 的 特点 ， 用 疝 一 套 cDNA 克隆 (RERA SR s DR Fs 
EE) 和 作 探 针 构 建 辣 属 或 同 科 的 近 绿 物种 的 RFLP 图 谱 ， 进 行 基因 组 结构 和 功能 的 比较 ， 实 
Ue eA Ae Be A CDNA SERB GT ARAB BD XE, OK. HES eed EA RFLP 
分 析 。 

ER LA SH PEN Bil We BB YT ER CRAB 1992). HM 5152084250. BAB. 
新 椒 、 茄 子 和 烟草 等 重要 的 蔬菜 利 经 济 作 物 ， 它 们 都 有 12 对 染色 体 ， 但 苓 此间 不 能 杂 奖 。 
Tanksley KEZA ARY T FH RFLP 图 谱 ， 然 后 用 电 定 位 的 RFLP pri zr eS BAe 
要 上 构建 图 谱 。 对 这 三 张 图 诺 的 比较 引出 了 意 想 不 判 的 结论 ， 第 一 ， 在 晋 背 和 当 和 铃 医 的 基 
轴 组 中 ， 用 乎 所 有 的 标记 都 该 一 致 的 线性 次 序 排列 在 同 源 梁 色 体 上 ， 未 曾 发 现在 染色 体 间 
易 位 的 刘 象 ， 只 存在 三 条 次 色 体 上 有 不 涉及 着 将 点 的 案 色 体例 位 ， 这 说 明 番 茄 和 马 铃 昔 在 
进化 过 程 中 基因 组 的 功能 结构 来 曾 发 生 重 大 的 变化 (Boniebale4&1988). Him, tc ZH 
薄 根 中， 基因 组 在 进化 二 的 保守 格局 被 打破 了 ， 尽 管 两 者 仍然 拥有 同 源 的 基因 编码 序列 ， 
但 RFLP 标记 在 和 染色体 上 的 共 线 性 排列 因为 天 量 染 色 体 的 重 排 而 改变 了 。 而 且 在 辣椒 的 进 
化 过 程 中 有 12% 的 cDNA 产 位 发 生 过 加 信 ， 从 单 拷贝 扩 增 成 多 拷贝 ， 并 艇 布 至 不同 的 染色 
Vk E (Tanksley 等 1988)。 秋 苑 和 马 恰 敬之 间 非 常 相似 的 连锁 群 还 表明 ,要 在 这 两 个 种 间 想 
RAE REA BBR AT, FFARR RAE RASA TE HE. HI, 
胡椒 的 RFLP RS Sma SSH RFLP ABSA, MEASMBMS E SEGA 
HRR LE ERR 。 

AREAS patatin 基 因为 例 说 明基 国 组 比较 与 基因 功能 研究 的 关系 。 已 知 patatin 
十 马铃薯 玩 甘 中 主要 的 财 存 蛋白 ， 占 可 溶性 蛋白 的 40% 。 在 马铃薯 中 有 10 一 15 个 patatin 
基因 ， 绽 成 一 个 基因 家 族 ， 所 有 的 基因 都 有 相同 的 编码 序列 ， 人 得 根据 与 非 翻 译 区 是 否 含 一 
绒 22hp 的 序列 再 将 patatia 基 固 分 成 两 型 ，patatin | 基因 含 22bp 的 序列 ，patatin H 则 不 
Biz E. PIME 工 型 和 了 型 的 5 上 游 区 还 有 其 它 的 差异 ， 这 反映 在 麦 达 的 组 织 特异 性 
ti, I 型 基 央 主要 在 块 蕉 中 表达 ; H ARRAS, MER CAA PEER. 
如 前 所 述 马 铃 茵 和 番 前 的 基因 组 具有 相似 的 组 织 结 构 ， 但 前 者 有 块 蔡 ， 后 者 无 块 葵 ， 那 么 
在 这 两 种 植物 中 patatin 基因 座位 的 精细 结构 是 重 相 同 呢 ?》 为 此 Ganal 等 用 1 BRO H 223 
因 序 列 作 探 针 ， 通 过 PFGE 对 大 片段 DNA 进行 志文 分 析 和 物理 定位 (Ganal 等 1991)。 结 果 
发 现在 马铃薯 第 8 对 染色 体 长 蔷 的 端 部 有 一 个 patatin 基因 的 座位 ， 合 10~15 个 D 型 和 
型 的 基因 ， 其 座位 的 物理 长 度 在 1.4X10sbp 范 围 内 ;在 番茄 第 8 对 染色 体 相应 的 位 置 上 也 有 
一 个 patatin 基因 的 座位 ， 该 座位 不 超过 3X10sbp， 具 会 3 个 让 型 的 patatin 基 因 。 比 较 马 
TP XT EE EH patatin 其 轩 座位 的 物理 结构 , 可 以 清楚 地 看 出 这 两 种 植物 基因 组 的 精细 结构 
配 与 基因 的 功能 一 到 的。 另外 在 马 铃 曹 和 得 前 的 第 3 对 染色 体 上 都 发 现 了 一 个 只 合 patatin 
I 型 基因 启动 子 而 不 售 编 码 序列 的 座位 ， 这 个 座位 是 否 有 进化 上 的 意义 有 待 羡 明 。 


10.8 其它 应 用 


10.8.1 亲本 控制 和 品种 鉴别 

分 子 标记 在 植物 育种 中 最 为 直接 的 应 用 可 能 就 是 种 子 质量 的 监 猎 和 品系 、 品 种 的 鉴定 
(Soller Hl Beckmann 1983) 。 特 别 是 对 于 Pa 杂交 种 子 ， 其 生产 和 处 理 过 程 中 发 生 的 各 种 
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钳 误 和 偶发 事件 可 能 使 杂交 种 子 因 自 交 而 导致 较 高 比例 的 混杂 。Arue (1983) 讨论 了 利用 
SERPENT ACRE ,杂种 的 纯度 问题 。 当 亲本 标记 座位 的 等 位 基因 处 于 纯 合 状态 时 ， 这 
种 检验 是 特别 有 用 的 。 

如 果 发 现 同一 物种 的 大 划 品 种 间 存 在 许多 RFLP, 则 某 品 种 中 所 发 现 的 片段 的 特定 组 
合 就 为 品系 鉴别 提供 了 独特 的 “片段 指纹 ”。 根 据 每 一 片 雏 的 多 态 性 程度 和 复 等 位 性 ，10 
~~20 个 多 态 性 谱 带 就 足以 满足 大 多 数 品种 鉴别 的 需要 。 已 证 实 人 类 的 复 等 位 高 度 可 变 区 域 
为 每 一 个 恒 检 验 提供 了 独特 的 谱 带 模式 。 企 覃 物 中 类 似 的 探 针 可 以 提供 鉴别 单个 栽培 品系 
的 独特 “片段 指 统 ”。 的 确 ， 在 玉米 中 发 现 与 一 个 多 基因 家 族 杂交 的 单个 探 针 可 以 将 49 个 
亚 米 自 交 系 中 的 4 好 个 区 别 开 来 。 转 座 子 探 针 也 可 能 提供 独特 的 多 条 谱 带 模式 。 更 不 用 说 ， 
TRA. DNA 序 列 将 在 铝 系 同一 性 鉴定 中 起 重要 作用 , 因为 可 以 将 插入 序列 且 工 使 之 具有 独特 
而 明显 的 人 工 特性 。 插 入 序列 的 存在 可 作为 该 品系 起 源 的 直接 而 明显 的 证 据 。 

但 是 ， 在 讨论 利用 同 工 酶 标记 进行 品种 鉴别 问题 时 ，Bailey (1988) 指出 ， 由 于 其 尘 
在 的 巨大 分 辨 力 ， 在 将 同 工 酶 应 用 于 育种 专利 时 会 产生 更 为 广泛 的 问题 。 在 同 工 酶 荆 异 上 
表现 分 离 的 一 个 现 有 上 品种 可 能 被 稍 加 小 诺 而 认为 其 其 备 某 一 同 工 酶 宸 现 型 。 或 者 一 个 爱 专 
利 保护 的 品种 ， 共 电泳 变异 体 被 着 作为 稳定 、 受 专利 保护 的 新 品种 ， 尽 管 后 者 只 是 前 者 的 
一 份 “拷贝 ”。 将 RFLP 用 于 品种 鉴别 时 也 存在 类 做 的 问题 。 


10.8.2 ”病原菌 鉴 别 

在 人 类 疾病 防治 中 ，RFLP 为 特定 细菌 、 真 菌 或 病毒 病原 物 的 鉴别 提供 了 简便 的 方法 。 
亲 样 ， 在 植物 中 RFLP 也 可 用 于 特定 病害 因子 的 诊断 。 例 如 ， 过 去 鉴别 感染 Fusarium Qj 
种 的 特定 病原 物 基因 型 需要 在 田间 对 敏感 型 品系 进行 检验 。 现 在 ， 品系 特 异性 RFLP 模式 
为 之 提供 了 简便 而 直接 的 方法 。 在 一 项 初步 研究 中 ， Manicom 通过 与 来 自 Fusarium 
oxysporum f. sp. dianthus 的 4 个 随机 基因 给 探 针 淋 交 ,对 一 系列 Fusarium 种 和 进行 
RFLP 包 选 。 发 现 有 两 个 探 针 可 以 在 物种 (forma specialis) 半分 离 物 东平 上 揭示 出 盖 异 。 
ARTE (1994) 利用 从 日 本 稳定 的 称 况 病菌 株 北 1 的 基因 组 文库 中 筛选 的 重复 顺序 克隆 ， 对 
17 个 称 癌 病 昔 标 进行 Southern 分析, 获得 了 可 辩 和 重复 的 基因 组 特异 的 指纹 图 谱 ， 并 提 
供 了 8 个 稳定 的 稻 疗 病菌 株 的 致 病 性 与 其 DNA 指纹 图 谱 之 闻 的 关 蒜 。 在 决定 防 苔 措施 时 ， 
病原 物 尖 型 的 早期 鉴定 的 意 交 是 型 而 易 见 的 。 


10.8.8 AALS IR a Mes 
Fk Bt hI EF PRE eK BL 2 Eo Sh RUBE A CP E — FE R BS 3E SL 
多 ， 因 为 栽培 种 党 来 自 一 个 或 少数 几 个 祖先 种 ， 且 人 类 已 经 对 其 进行 了 所 个 进 纪 的 选择 。 
对 某 些 性 状 来 说 ， 和 对 生 种 质 是 基因 的 唯一 来 源 。 便 如 ， 在 番 若 中 抗 根 节 线 息 的 基因 和 
抗 烟草 花 叶 病毒 的 基因 都 来 自 亲 缘 的 种 二 .Peraurrzenam o Juk, IUE : 些 亲 缘 种 内 也 找 
到 了 许多 不 同 的 抗 病 基因 以 及 对 逆境 的 耐性 基因 ， 但 至 今 还 未 被 利用 。 大 多 数 其 它 作 物 的 
外 源 种 质 情 况 与 之 相似 ， 如 在 小 才 中 ， 团 生 种 质 是 抗 许多 不 间 病 原 菌 抗 性 基因 的 来 源 ， 包 
ASH RR. AAAI AR. NEWER HES REAM, ps 
基因 还 有 待 于 转移 和 利用 。 
植物 育种 家 很 早 就 认识 到 外 源 种 质 对 品种 改良 的 潜在 价值 。 然 而 ， 他 们 通常 不 愿 去 利 
用 这 些 有 价值 的 资源 ， 原 因 是 野生 种 和 芒 培 种 难于 杂交 ， 且 杂种 和 通 党 部 分 不 育 或 全 部 不 育 。 
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SUE SLAF + 2 SU Ae RR K EL SB Sd h eT A, (BEAST GITPAMRB, EK 
BE CR UE H Pn PE k 3 3E CRI PT ROA SARI. ORR SARE a PF00146 ELB A 
变 育 种 。 如 上 所 述 ， 传 统 的 回 交 不 但 花 时 间 而 且 对 转移 寥 基 因 性 状 或 遗传 率 低 的 往 状 无 能 
A. SHRABAAN, GIkSLEDREBLTOGHDPERWJLSER. 

由 于 采用 分 子 标 记 能 有 效 地 选择 含 非 必需 供 体 DNA Epio, WERIT 5k 
海 种 质 中 目标 性 状 基 目 的 定位 ， 而 且 可 加 于 把 含有 利 基 因 的 少 部 分 外 源 染 色 伍 PINA 转 移 至 
载 培 品种 。 现 在 分 子 标记 方法 已 成 为 把 野生 种 的 有 利 基因 转 入 栽培 植物 的 一 种 手段 。 

从 长 远 角 度 看 ， 利 用 分 子 标记 检测 来 自 外 源 种 质 的 基因 可 能 会 成 为 该 技术 对 植物 育种 
最 重要 的 贡献 。 通 过 把 新 基因 导入 裁 培 种 的 基因 库 ， 标 记分 析 有 语 能 改良 一 些 过 去 由 于 评 
Z ELSE 3885 BE Ye n RHE ee L B PER o 


10.8.4 ”育种 实践 中 的 其 它 问题 

分 子 标记 的 丰 帘 程度 及 其 在 整个 基因 组 于 的 分 布 为 监 铀 与 育种 有 关 的 许多 遗 忧 过 程 提 
供 了 方法 。 这 些 过 程 包括 : (1) FERRY HALA RRR (Lo Schiavo 等 
1983);(2) 辐射 后 的 部 分 契 粉 基因 传递 (zamir 1983); (3) SEHE EU) JE RETE DE p 18 
传 变异 的 保持 (Orton 1983); (4) 植株 在 不 同 条 件 下 自 奖 和 和 异 交 的 相对 比例 -— X JRON 
种 家 设计 用 于 纯 系 保持 、 咒 系 杂 交 、 染 交 种 子 生产 、 发 展 作 物 近 绿 野 生 种 的 抽样 和 保存 方 
法 等 综合 技术 所 需 的 重要 信息 (Ritland 19823). 例如 在 树木 育种 中 ，RFLP 已 用 于 在 人 
工 杂 交 组 合 中 监测 自 交 和 蜡 交 的 相对 比重 以 及 来 自 外 部 花粉 源 的 蜡 交 比例 (Adame1983}。 


10.8.5 ”植物 群体 生物 学 

同 工 能 在 群体 生物 学 许多 领域 的 研究 已 到 得 很 大 进展 ， 如 群体 遗传 结构 的 分 析 和 群体 
遗传 变异 的 测定 {Brown 和 下 eir1988) ， 自 然 选 择 的 检测 和 评价 (Clegg 1983) ， 群 体 、 
变种 、 种 、 属 内 系统 发 育 和 分 类 关系 的 确定 ， 宅 倍 体 物种 起 源 中 同 源 多 倍 体 化 和 蜡 源 多 借 
体 化 作用 的 研究 (Crawford1983) 。 与 同 工 酶 相 比 ，RFLP 用 于 这 些 领域 的 最 大 优点 是 它 
们 可 检测 非 翻译 序列 和 翻译 序列 的 遗传 变化 。 


10.2.6 HERTE 

-分子 标记 可 以 发 挥 重 要 作用 的 一 个 新 领域 是 分 析 污 性 系 变异 。 无 性 系 变 异 是 指 在 离 体 
雯 殖 材 料 中 以 较 高 频率 出 现 的 突变 现象 (Karp 和 Bright 1984) 。 无 性 系 变异 就 象 新 颖 的 
突变 处 理 方式 一 样 仿 人 感 兴 趣 ， 它 共有 产生 重要 遗传 变异 的 灌 在 能 力 。 人 得 无 性 系 变异 与 其 
它 的 窒 变 方式 一 样 具有 某 种 有 害 性 ， 特 别 是 在 一 个 克隆 中 可 能 同时 发 生 大 量 无 法 控制 的 突 
变 事件 。 在 典型 栽培 品种 的 快速 、 大 基 离 体 繁殖 期 间 发 生 的 无 性 系 变 异 也 显然 是 有 害 的 。 
了 艇 和 防止 这 类 现象 就 需要 可 以 适当 地 测定 遗 竺 变异 量 的 方法。 由 于 无 件 变异 在 某 种 程度 
上 涉及 到 大 范围 的 DNA 重 排 ， 转 座 子 移动 或 影响 超 变 区 的 事 忻 ， 因 此 采用 适当 的 探 针 和 
RFLP 技术 已 成 为 分 析 这 些 变化 的 有 效 方法 。 


10.8.7 AHAA 

分 子 标记 广泛 应 用 的 最 重要 限制 因素 是 成 本 。 由 于 分 子 标记 技术 在 人 类 遗传 学 和 生物 
学 研究 的 其 它 领域 的 广泛 应 用 ， 所 涨 及 的 力 术 过 程 已 易于 实现 ， 熟 练 的 实验 室 技术 员 马 殷 
FDE. HE, AH RFLP HREM AA ARR OR SIHEEBERD B BE PEERIOAEO 和 
- 210 - 


HASSE. Il Mii AAAA RFLP 分 析 的 成 本 (Beckmann Al 
Soller 1988) . MAMUA: CAHBRANRREREAABMR f o EER AnA 
RSME AMAR ROR CCE D AHE Me PR PNA 的 新 技术 。 生 物 素 
(Leary 351983) K Ei br iG tr (Renz 和 Kurz 1984) 技术 的 使 用 ， 可 恕 免 在 实验 室 中 利用 
放射 性 材料 。 . 

从 植物 遗传 改良 中 分 子 标记 应 用 的 戌 本 | 效益 考虑 ， 最 大 的 问题 与 Jeffreys 等 (1985) 
为 量 复 、 高 变 区 发 展 的 探 针 的 可 用 性 、 种 类 及 独特 性 有 关 。 考 虑 到 在 真 核 基 内 组 中 存在 大 
旦 的 非 编码 区 ， 且 大 量 DNA 占据 着 这 些 区 域 ， 似 平 可 以 期 望 一 个 重复 、 超 变 区 的 小 “ 王 
国 ” 也 存在 于 DNA“ 宇 宙 ” 内 的 其 它 地 方 ， 等 待 着 我 们 去 开发 各 利用。TRS 等 新 型 分 子 标 
记 特 别 适 合 于 RFLP 难以 检测 的 高 度 重复 区 ,因而 可 以 获得 足够 的 多 样 性 ， 似 为 数 较 少 的 
探 针 来 覆盖 整个 基因 组 。 


植物 育种 家 已 经 在 提高 作物 生产 力 方 面 取得 了 马 大 的 成 功 。 过 外 去 年 中 ， 其 界 粮食 产 
BOK, 5006 UL TATRA. JLN^ SCA A SE p DECR XE oie 0 Pp gk Bo 2 p= 
EEKE. IEETBOREXESSUSEQ {如 抗 病 虫 基因 工程 } HARRAH DECUS, p= 
生 一 些 过 去 从 来 有 过 的 福 状 。 一 旦 分 子 标记 技术 与 玛 有 的 青 种 程序 相 姥 侣 ， 计 种 家 就 能 以 
前 所 未 有 的 速度 和 精度 来 鉴定 、 转 移 、 整 合 基 酒 。 记 于 分 子 标记 技术 直接 影响 育种 方法 ， 
它 将 成 为 第 一 个 参与 商业 和 政府 育种 计划 的 生物 技术 ， 也 可 能 是 第 一 个 影响 植物 生产 的 生 
牺 技 术 。 现 己 能 将 复杂 性 状 或 多 基因 人 性状 分 解 为 几 个 遗传 成 分 ， 和 研究 者 有 订 能 在 特定 的 中 
传 背 景 下 确定 每 个 成 分 的 作用 和 综合 效应 。 通 过 检测 连 领 的 分 子 标 记 ， 多 基因 和 主 基 岗 的 
得 传 转移 将 变 得 更 加 容易 。 因 此 ， 我 们 有 可 能 育成 综合 许多 性 闫 的 作物 品种 ， 这 在 过 去 是 
不 可 能 的 。 分 子 标 记 技 术 也 可 能 加 速 共 野生 种 中 获取 重要 基因 的 进程 ， 这 些 基 因 能 提高 产 
基 、 抗 狂 或 适应 北 境 的 能 力 。 用 辐 套 探 针 构建 分 子 图 谱 能 在 亲缘 必 牺 种 间 建 立 遗 忧 关 系 。 

刀 个 不 同和 植物 群体 的 研究 结果 充分 还 实 了 在 鉴别 和 定位 QTL、 研 究 与 杂种 优势 和 其 它 
遗传 性 状 有 关 的 数量 变异 方面 ， 标 记 技 术 的 有 效 性 。 当 QTL 等 位 基因 转移 到 其 它 遗 忧 背景 
du. ERAT AeA RAM OS. Tanksley fl Hewitt (1988) 指出 ， 所 鉴 
3159 38 ££ E p 3E 2E SAMBA RP VET ES Mei ti 3 E PERS Da] B 35 EX g xr FERRE 
划 可 能 是 危险 的 。 

Fic, WA RFLP ARBOR RT PRE. ERR PPL Ed E 
GW ARBRE T bn; i R REAR EMRE, PHT MMP Mins EFE ER 
的 相对 成 杰 。 o meee 


- 211 - 


第 1 1 章 ”QTL 分 离 克 隆 的 战略 


前 文 已 斤 述 了 应 用 分 子 标记 定位 数量 基因 的 各 种 方 甘 及 其 原理 。 然 而 分 子 数量 下 传 学 
的 目标 正如 分 子 遗 传 学 的 一 般 目 标 一 样 ， 是 要 分 高 和 克隆 数量 性 状 的 基因 即 QTL, 进 而 研 
究 数量 性 状 基 因 的 结构 和 和 功能， 万 至 最 终 应 用 基因 工程 的 手 眉 来 操纵 和 改造 QTL。 现 在 看 
来 ， 昌 然 这 尚 是 一 个 遗 远 的 目标 ， 然 葡 随 着 巷 因 克隆 技术 的 进展 和 基因 组 研究 的 深入 , 克 
KEQTL 已 经 不 是 一 个 可 望 而 不 可 及 的 目标 了 。 本 章 将 在 讨论 一 般 檀 物 基因 分 离 方法 的 基础 
上 进一步 控 讨 QTL 分 离 与 克隆 的 方法 。 


1 1. 1 植物 基因 分 离 的 一 般 方法 


所 有 的 基因 分 离 技术 都 或 多 或 少 地 利用 了 有 关 基 因 的 下 述 中 个 特征 : BARA 
初级 结 梅 【序列 1， 在 基因 组 中 占据 特定 的 位 置 ， 编 码 具 有 特定 表达 模式 的 RNA, ASR 
基因 都 具有 某 种 功能 。 尽 管 一 些 技术 只 适用 于 一 种 或 少数 几 种 植物 ， 但 也 有 一 些 开 用 于 从 
任何 植物 中 分 离 基 因 。 但 是 ， 包 撕 几 乎 全 邵 经 济 植物 在 内 的 显 花 植物 ， 只 进化 了 大 约 一 亿 
五 干 方 年 。 因 此 ， 从 某 一 灵 花 植物 所 分 离 的 菇 因 一 般 都 可 通过 异 涯 杂交 用 于 分 离 其 它 种 物 
的 相 度 基 固 。 而 县 尝 这 些 基因 在 导入 到 亲缘 关系 较 远 的 物种 之 后 ， 它 们 的 启动 子 仍 能 保留 
正常 的 震 达 模式 ， 因 此 从 拟 南 并 之 熔 的 非 裁 培植 物 分 离 的 基因 可 用 于 操 级 裁 培植 牧 。 有 鉴 
于 此 ， 分 高 植物 大 了 的 重要 措施 在 于 发 展 拟 南 芥 、 毛 米 和 亚 匣 等 模式 植物 的 先进 的 遗传 学 
Ji. WARRE PES ELE A Er SEA AK o 


11.1.1 PRA SE 2 REEL En] REA | 

以 基因 功能 为 基础 、 应 用 最 为 广泛 的 分 离 基因 的 方 落 包括 蛋白 质 的 纯化 和 突变 表 型 的 
互补 。 然 而 对 于 许多 基因 来 说 ， 根 据 其 相应 的 蛋白 质 性 质 来 克隆 基因 的 主要 限制 在 于 ， 作 
为 基 央 产物 的 蛋白 质 是 未 知 的 ， 难 以 纯 北 到 足 驶 数量 以 用 于 氨基 柄 的 序列 分 析 或 相应 抗体 
的 制备 。 i 

TH JE, VP ae te 0 EE A R] AB BS H; E AB ch xd 22 ic 3 3t f kk D S 3 YI RE ES RR o 
ERRA — F DIT tF, BEBEIS IN TUE 38 SE EAR E yB BE E3885 SEI REN] cDNA 文库 中 的 克 
MA tho XT. PPAR (SL Fa pk e RU BE ERES PE, TERN FIER AMEE, I3 P, 
AEA BR PSR HS cDNA o GRAM LAA E Ea RRB 
证 实 了 ; 植物 和 酵母 利用 相似 的 结构 域 将 蛋白 质 导向 各 种 细胞 器 。 因 此 ， 微 生物 的 互补 有 
希望 成 为 分 离 编 码 植物 和 醉 母 共有 功能 的 许多 基因 的 有 效 荆 具 。 

尽管 有 可 能 通过 培养 米 转 化 和 产生 大 量 的 植物 细胞 ， 得 迄今 未 能 通过 对 植物 突变 的 互 
补 来 实现 基因 的 分 离 。 这 一 方法 的 可 行 性 已 通过 从 转化 植株 中 揉 救 导 入 的 抗菌 索 抗 性 标记 
而 得 到 证 实 ， 但 由 于 在 细胞 培养 中 表达 的 突变 相对 较 少 ， 因 而 这 一 方法 的 应 用 可 能 会 受到 
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限制 。 

随 着 功能 尚未 确定 的 己 死 隆基 因数 量 的 增加 ， 者 可 能 通过 创造 可 表达 已 克隆 基因 的 反 
MRNA 的 转基因 植株 来 粳 明 基因 的 功能 。 所 谓 反 义 RNA 技 术 就 是 将 某 个 日 标 基因 的 cDNA 
反 向 敬 于 表达 的 启动 子 之 后 ， 导 和 到 植物 基因 组 之 中 ， 通 过 反 久 RNA 的 才 达 抑制 或 降低 
该 目标 基因 在 植株 中 的 自然 故 达 。 有 从 这 个 意义 上 看 ， 反 义 技 术 的 利用 等 价 于 创造 特定 的 突 
变 。 表 达 反 祥 结 构 的 的 转基因 植株 已 用 于 鉴别 与 番茄 果实 成 部 有 关 的 五 小 基因 (Gray 等 
1992) 。 


1.1.2 ”以 mRNA 或 起 自 广 表达 水 平 为 基础 的 克隆 方法 

几 种 分 离 植物 基因 的 技术 都 利用 了 许多 基因 具有 特征 性 的 表达 模式 这 一 优点 。 许 多 具 
有 洪 在 利用 价值 的 植物 墓 因 ， 如 涉及 有 价值 的 次 生 代谢 物 合成 的 基因 ， 才 是 在 专 化 组 织 中 
表达 的 。 富 集 这 类 基 央 的 一 种 通用 方法 就 是 进行 差异 性 第 选 。 El: 采用 特定 的 环境 条 件 
《如 干旱 ) 之 类 的 指标 将 不 问 的 植株 分 开 ， 然后 从 其 组 织 中 或 在 其 发 吾 的 不 局 时 期 制备 
mRNA; 再 用 每 一 mRNA 样本 产生 的 标记 的 cDNA 与 适当 生物 的 DNA 文库 序列 进行 探 针 欢 
交 ， 凡 能 被 某 种 mRNA 样本 的 cDNA 以 较 高 程度 标记 的 克隆 就 可 能 含有 在 两 种 样 床 间 差 异性 
表达 的 基因 。 这 一 方法 的 主要 限制 在 二 它 只 能 甲 于 鉴别 那些 表达 程 诬 相 对 较 训 的 基因 。 利 
用 BCR 扩 增 釉 有 cDNA 的 新 的 “差异 性 显示 ”技术 ， 可 以 鉴别 低 丰 度 的 差异 性 礁 达 基因 (ES 
11.1). UJ] EAHA S/- (AT). dNa-9^ (daT 代 才 胸 腺 喀 喧 核 华 酸 ，dN 代表 四 科 脱 上 氧 术 
苷 酸 中 的 任 一 种 ) 的 12 种 可 能 赛 核 背 酸 及 随机 排列 的 10 SEECISERTECSPCR 引物 ， 从 第 
-- 条 cDNA 链 可 扩 增 出 一 组 cDNA 片段 。 用 DNA WUE RTH BOR IIS. (包括 生长 在 不 同 环 
境 下 的 不 回绝 织 、 植 株 等 ) mRNA 的 反应 产物 ， 可 揭示 出 不 同 组 织 类 型 之 间 基 因 表达 的 莽 
蜡 。 然 后 利用 河 样 的 引物 来 扩 增 从 膀 上 所 切 下 的 带 ， 人 以 备 后 续 光 隆 或 用 作 探 对 来 饰 沪 cDNA 
文库 或 基因 组 DNA 文 库 。 

通过 上 壕 方法 鉴别 特定 基因 的 一 个 问题 在 于 许多 基因 具有 类 似 的 才 达 模式 。 因 此 。 为 
了 将 这 种 寻找 工作 集中 于 单个 基因 ， 需 要 -一 些 额 外 的 指标 ， 如 构建 可 表达 反 义 结构 的 转 基 
UE o 


11.1.8 以 DNA 播 和 为 基础 的 克隆 方法 

. 某 些 种 类 的 突变 可 较 大 地 改变 缆 色 体 的 结构 ， 已 有 上 几 种 方法 以 此 为 基础 来 分 离 有 关 的 
基因 。 最 客 有 成 效 的 方法 是 利用 转 座 字 或 T-DNA (来自 Ti 质粒 的 被 转移 DNA) 示 踪 将 外 
源 DNA 插入 或 靠近 站 标 臣 关 ， 从 而 产生 可 以 “标记 ”该 基因 的 突变 。 然 后 利用 示 踪 DNA 帮 
Ri SRA RAAB, PARRA F REF REAR ARS Be. 
HEE TREET 5k H ET EE t Wq EK, CNAARETMAY US HERE 
AS, FRIAS AAP BATA. ARP REO ENEAS EXATA 
AAR Viviparious—1 BARRE RDS Opaque—2 以 及 与 金色 草花 发 青 有 
关 的 几 个 基因 。 为 了 将 转 座 子 示 踪 应 用 于 其 它 物 神 ， 通 过 转化 已 将 玉米 ACHAT MRA 
生物 导入 到 几 种 植物 中 ， 并 已 发 现 了 转 座 瑰 象 (Grevelding $1992), KHAO R BY 
显 装 拓展 这 一 方法 的 应 用 范围 。 
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1. KAAXBIPZ RS RA MRNA, 将 该 酚 个 样本 平行 用 于 以 下 反应 
2. 利用 序列 为 T(ID 有 RY sj SES 12 T RRP RL — Et ff REO, AP CERES S TGC 


< CGTTTTTTTTTTT CGTTTTTTTTTTT 
GCAAAAAAAAAAAAA —— XYAAAAAAAAAAAAA 
引 动 扩 增 SRY FA CG ht KPH 


3， 在 标记 的 PCR 反应 中 , 采用 随机 10 RERIBPAT RRR X 3AFE I OH E $: * 
f DNA 


«—:---— —  CGTTTTTTTTTTT 
只 有 一 小 部 分 DNA 分 子 被 随机 10 Sot Be MPP Wr 


4. AW Ee RR E IARE PCR 产物 
A B 


一 些 PCR 产物 为 某 种 来 源 的 mRNA 所 特有 
一 些 PCR 产物 存在 丰 度 的 益 噶 
一 些 PCR 产物 在 两 种 mRNA vi S 38 £ 


5， 为 了 交 庆 差异 性 家 六 的 基因 ， 切 下 庶 带 ， 利 用 PCR 反应 和 在 第 3 2e e t E E 32 E 
新 护 增 ， 将 扩 增 产物 与 载体 和 连接， 并 转化 细 茄 


HHI — a Hp 3 F E 2 BRA Yn BAR 


T-DNA ER HS CHR ETE HU A Se RAM, WATS 
TER T-DNA POPLAR ARH PEA SAE ELO 28 sq k S 
序 本 身 还 会 导致 突变 ， 因 此 这 一 方法 对 所 南齐 是 非常 实用 的 ， 并 已 发 展 了 大 规模 转化 完整 
植株 的 方法 。 采 用 这 种 转化 程序 ， 经 T-DNA 搬入 可 示 踪 35~-40%% 的 突变 。 由 于 执 南 并 相 
对 来 说 缺少 非 编码 DNA, ix SORBET H] ( 约 19%) 的 转化 体 基 有 可 见 的 表 型 ， 因 此 拟 
MIF T-DNA 示 踪 是 特别 有 用 的 。 现 已 产生 了 10000 多 个 独立 转化 的 拟 南 并 品系 ， 其 中 
大 约 一 半 来 自 于 美国 俄 记 耸 州立 大 学 的 执 南 并 资源 中 心 。 这 一 方法 的 主要 限制 在 于 : 为 了 
生产 和 繁殖 大 量 完 整 的 转化 檀 株 需要 付出 极 大 的 努 方 。 如 果 在 可 殿 利用 的 资源 中 不 存在 特 
定 的 突变 ， 则 必须 采用 其 它 方法 来 克隆 目标 基因 。 

蓉 因 未 踪 方 法 的 一 个 重 娄 发 展 就 是 利用 含有 报告 基因 或 强 的 转录 增强 子 的 了 -DDNA 来 转 
化 坟 章 的 原生 质 体 或 培养 细 胸 (Hayashi 等 1992) 。 利用 报告 基因 的 转录 活性 可 检测 到 报告 
基因 的 结构 在 启动 子 下 游 的 异 位 插入 。 这 一 拥 获 增强 子 方法 的 效率 取决 于 诱导 培养 细胞 中 
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基因 表达 所 天 的 特定 条 件 的 选择 。 类 似 地 ， 将 强 的 转录 堵 强 子 插入 到 其 它 处 于 静止 态 的 基 
A (Quiescent gene) 的 附近 可 以 诱导 基因 的 非 正 常 表 这 ， 这 一 方法 成 功 的 关键 在 于 根据 
基因 活性 设计 选 树 的 程序 。 在 证 实 这 一 方法 的 泗 在 可 能 性 的 实验 中 ， 利 用 售 有 CaMV 358 
增强 子 的 Ti 质粒 转化 烟草 的 数 百 万 原生 质 体 ， 然后 在 不 加 植物 生长 索 的 条 忻 下 对 其 在 培 
养 基 上 生长 能 力 进 行 选择 (Hayashi 等 1992), 成 活 的 组 织 块 显示 由 过 去 尚未 鉴别 、 可 能 涉 
及 生长 窜 合 成 的 基因 由 增强 子 介 导 的 表达 。 


11.1.4 NETZE XE (subtractive hybridization) 

减法 克隆 与 基因 示 足 在 概念 上 是 互补 的 。 这 一 技术 的 关键 步骤 是 将 含有 缺失 突变 的 品 
系 的 总 基因 组 DNA 与 来 自 野 生 型 植株 的 高 度 片 段 化 DNA 进行 过 量 杂 交 , 扩 不 与 突变 体 DNA 
杂交 的 野生 型 DNA 片 眉 可 能 就 是 对 应 的 缺失 区 域 ， 通 过 分 离 拟 南 并 与 赤 属 索 生 物 合成 有 关 
的 基因 (gaz) 已 经 证 实 了 这 一 方法 的 可 行 性 (Sun 等 1992) 。 这 一 技术 还 可 民 在 cDNA zk É 
LATS BRERA REORDER, RAPA RRA PERE OE 
Ede CAT HEBS — TS REO E) Se BK EF) FRE FRG) BK SEE GR EEA (Gulick 
#l Dvorak 1990} à 

与 大 多 数 其 它 方 法 相 比 ， 减 法 克隆 最 适用 于 基因 组 较 小 的 植物 。 该 技术 的 关 钢 在 于 发 
展 可 产生 较 小 缺失 罕 变 群体 的 可 靠 方 流 ; 此 让， 一 旦 分 离 到 突变 ， 就 需要 进行 深入 的 遗传 
分 析 以 确定 突变 是 下 于 献 失 还 是 由 于 某 种 其 它 的 畸变 造成 的 。 

上 述 这 些 菇 因 克 隆 方法 的 应 用 大 大 地 招展 了 用 于 植物 基因 工程 的 基因 源 ， 使 得 植物 基 
四 工程 窗 破 了 仅仅 依 束 于 微生物 和 病毒 来 源 的 基因 的 局 限 性 。 基 因 工 程 已 为 植物 育种 家 展 
示 了 履 恨 作物 性 状 的 巨大 潜力 ， 可 望 改 良 的 性 状 色 揪 作物 对 病虫害 和 坏 境 道 境 的 抗 性 和 出 
性 、 产 量 、 品 质 及 植株 形态 结构 等 。 此 外 , 鉴于 生产 有 用 产物 的 许多 野生 植物 不 宜 大 规模 
人 工 繁殖 ， 试 图 将 其 有 关 合 成 能 方 的 基因 导入 到 已 适合 于 现代 农业 欧 作 物 中 已 成 为 植物 基 
因 工 程 的 新 目标 。 即 使 对 于 复杂 的 生理 性状 ， 只 要 已 鉴别 和 分 离 出 有 关 的 基因 ， 也 可 以 采 
用 这 秆 方式 进行 收 民 。 比如 将 磷酸 甘 澳 酰 基 转 移 酶 基因 从 耐寒 物种 转移 到 答 感 型 物种 之 后 ， 
由 于 导入 酶 的 不 同 底 牺 专 一 性 改变 了 膜 脂 组 成 ， 从 而 提高 了 转基因 植株 在 低温 下 的 生活 力 
(Murata 等 1992} 。 

许多 汐 在 而 有 葵 的 改 自 都 涉及 到 改变 生物 合成 途径 中 有 美 基 因 的 表达 ， 从 而 控制 理想 
的 和 非 理 想 的 化 合 物 的 数量 。 例 如 ， 在 甘蓝 型 油 芋 ( Brassica napus) PRIA RYH 
T BS BE BB K ACP 脱 担 酶 基因 的 表达 癌 以 导数 种 子 油分 中 硬 脂 酸 合 量 和 的 显著 增加 (Knutzon 
5$1992) ” 。 在 男 一 些 情形 下 ， 通 过 导入 编码 不 辐 底 物 专 一 性 或 变 构 特 性 的 酶 的 基因 可 能 
ARSCH FERE KR ARAN AE HRA, RARE SERRE S kE, 
BRIT He 0 Pa SPP ER A AS HOLM, ERE AES kh 5 — 4 X: 48 Fa 
应 的 ADP — THE Se Bee E ES D I Oh SB ech SE JW pi T 556 ERG E 
中 累积 的 淀粉 数量 (Stark 1992). JE b, ASAE RMIEF MEK, THE 
‘a xr AARP. SE E RP KE 最 近 已 证 实 了 这 一 途径 的 潜在 可 能 性 。 
编码 转录 因子 的 玉米 基因 已 用 于 改变 扣 南 芥 和 烟 革 中 的 花色 素 苷 生物 台 成 途径 表达 的 数量 
及 组 织 专 -一 性 (Lloyd 等 1992) 。 上 述 有 关 的 进展 以 及 在 上 克隆 芋 要 性 状 的 主 基因 方面 的 成 
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功 为 数量 性 状 基因 (QTL) HR eT LH 
1 1.2 以 图 谱 为 基础 的 基因 克 峰 


如 上 记述 ， 植 物 基 大 工程 上 取得 了 长 足 的 进步 ， 热 而 植物 训 种 的 许多 目标 世 因 还 不 是 
分 子 生物 学 的 研究 对 象 ， 间 题 在 于 现成 的 各 种 分 子 克 峰 的 方法 依然 有 较 大 的 局 限 性 。 前 节 
介绍 的 克隆 基因 的 部 分 方法 有 蔗 于 对 其 基因 产物 的 了 解 ， 和 而 迄今 为 卡 如 抗 病 、 撤 道 及 各 和 补 
”与 产 量 或 品质 月 关 的 基因 的 作用 机 崖 和 产 疾 都 是 未 知 的 。 例 如 从 桔 鞠 基因 工程 的 角度 看 ， 
抗 病 莫 因 是 最 重要 的 目标 基因 。 和 尽管 经 典 的 遗传 分 析 已 判明 许多 抗 病 性 状 都 是 由 单 基 周 类 
定 的 显 性 性 状 ， 符 合 基 因 工 程 操作 的 条 件 ， 然 而 元 论 是 病理 学 还 是 生物 化 学 的 研究 都 未 能 
指示 出 任何 一 种 抗 病 基因 的 产物 ， 因 此 也 不 可 能 循 mRNA 和 cDNA 的 途径 克 踪 抗 病 基 外， 
当然 真正 的 植物 抗 病 基 周 工 程 也 就 无 从 谈 起 了 。 虽 然 转 座 子 了 未 踪 法 不 依赖 于 对 竺 因 产 物 的 
了 解 ， 且 曾 被 广泛 用 于 微生物 基因 的 克隆 ， 但 在 植物 上 的 应 用 受 帮 个 因 尝 的 孙 制 。 首 先 ， 
该 法 只 适用 于 转产 子 可 行使 转 座 作 用 的 植物 ， 其 次 ， 为 了 发 现 插 入 突 亚 必须 第 选 宪 达 10 廊 
个 以 上 的 个 体 或 组 织 细胞 ， 第 三 ， 许 多 基因 决定 的 性 状 难 以 在 个 体 表 型 或 组 织 水 平 进行 选 
择 ， 邵 数量 性 状 的 基因 。 而 减 状 杂交 法 只 适用 于 直 缺 失 造 成 的 突变 基因 的 克隆 。 

se EE K (Positoinal eloning) 葡 以 国 谱 为 基础 的 基因 真 隆 (Map-based gene 
cloning) 在 分 离 未 知 产物 的 基因 方面 有 更 为 广 阐 的 应 用 前 景 。 有 时 这 类 省 关 的 方 污 学 也 
被 称 之 为 反 向 遗传 学 (Reverse genetics)。 该 法 的 基本 前 提 是 基因 定位 ， 然 后 以 紧密 连锁 
的 分 子 标 记 为 起 点 ， 通 过 染色 体 步 行 ， 玫 步 向 目标 基因 奢 近 ， 最 终 克 隆基 隐 。 应 用 这 种 方 
法 有 可 能 克隆 种 物 的 任何 基因， 只 要 该 基因 的 突变 型 〈 等 位 基因 ) 可 和 在 遗传 上 鉴别 。 目 
前 在 人 次 中 应 用 定位 克隆 东 已 成 功 地 克隆 了 几 个 控制 遗传 病 的 基 困 。 

定位 克隆 菠 包 括 几 个 重要 的 步骤 : (0 将 旧称 基因 定位 在 高 密度 的 分 子 标记 连锁 群 上 ; 
(2) 和 和 用 PFGE 将 连锁 标记 的 遗传 图 距 转 换 成 物理 距离 ;(3) 构建 YAC ORE, HBS 
BRI YAC 克隆 ,并 通过 克隆 的 排序 获得 食 目 标 基 六 的 DNA 大 片段 ; (4) 通过 转化 和 
动能 互补 试验 证 实 基 甸 所 在 的 DNA FERL.) 。 随 着 高 密度 分 子 遗传 图 谱 在 一 些 植 牺 中 
的 吐 续 建立 ， 以 图 谱 为 基础 克 族 日 标 基 内 已 成 为 现实 。 


11.2.1 WAR BEM TT EROS REA 

IEJUEOCUNCOESBBSIUIEEeIATSHEL, BE Seis awe 
FFRBIFB ARE. ORATIGCM. IX EDU EB ER RV FI Ba Ui thier ph BET, ER 
AED BM BREPA RARE ir ys BE to BD Gnd dU mpGE RED EAE, uu 
言 1eM 相当 于 i150kEb。 在 一 些 重要 的 栽培 植物 中 , 这 种 情形 就 更 糟 , 它 们 的 基因 组 要 闪 得 客 ， 
BI ET 10138 pu *p Gy o 38 25 EE D] SR d] BN PP lcM 至 少 和 相当 于 500 一 1000Kbp。 而 在 玉米 、 
ANAM AEH, 16M W424 2000~ 3500kb RSE BE. 

38 ILS 42 1E S gt TT EE DEI v ECT A 35 E] En e DS Set fur Fi PE 98 BJ Na gi 2y es 
Eo Pil., XIT1400cM BSEARAEDSIH E Ue. 为 了 有 90% 的 抱 握 每 隔 2cM 有 -- 个 分 子 标记 ， 
驴 必 须 在 图 谱 上 定位 大 约 1750 个 标记 。 为 此 需要 花费 极 夫 的 努力 , 也 许 需 要 上 几 年 的 时 间 才 
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1， 将 目标 基因 定位 在 高 密度 2. 根据 PFQE 将 党 传 图 册 (cM) 


Kris H uh dp E K (kb) 
cM mb 
标记 1 标记 1 
0.8 1.5 
标记 2 
标记 2 
1.2 Pd 
目标 基因 目标 基因 1.6 
0.6 `. 
-- 标记 3 标记 3 -二 
| i0 
1.4 : 标记 a- 
+ 标记 4 | 
3. # jak ELE YAC3ER 4. &EYACHE&HUXIYd 
染色 体 步 行 LRH PL EE RRR DNA š 
# ups 
Marker 2 标记 3 
-一 十 一 一 
fd —, 
一  g-3 
[| ] 


图 11.2 REHA EA E X El PJ gb Bg 


能 实 更 。 近 几 年 为 加 快 这 一 进程 ， 已 发 展 了 几 种 方法 来 快速 定位 基因 。 首 先 ， 可 以 利用 三 
PK. SEDE. ABR ARR DUSCHE N A RFLP 标记 定位 到 染色 体 上 {Helentjaris 等 19882; 
Young $1987). Hk, 近 等 基因 系 可 用 于 寻找 与 导入 基因 紧密 连锁 的 标记 (Young 等 1988) 。 
这 两 种 方法 网 优点 在 于 一 次 杂 次 可 以 分 析 一 个 以 上 的 标记 。 些 外， 其 它 技术 诸如 个 别 染 色 
体 的 分 离 和 随后 的 特定 染色 体 文 库 的 构建 、 利 用 切割 后 的 染色 体 进 行 微 克隆、 以 及 由 原生 
SK RAD RAGA X: ER2S RR SR Ht A PA ESSE, OPEN SEW RAH 
HRR E DX Pa BJ Ha T E HI yE. PRUE ERR ERGO XE TE SUE EL Fa JL ELI ABS 
大 群体 中 对 和 肯 标 基 因 进 行经 典 的 分 子 标记 分 析 ， 并 构建 高 分 辩 率 的 遗传 图 谱 。 

即使 移 建 了 有 大 量 分 子 标记 束 集 在 目标 基因 附近 的 高 分 辩 率 的 遗传 图 详 ， 我 们 仍然 不 


WIS LARS PRE). 这 是 因为 遗 傍 园 谱 和 物理 图 谱 只 是 
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ERICA AEM LEHR ¿mA E AE SADA ADE ELTE BU 10M. 
HAMA Tee, IH E A E Gm PR 35 (E 38 CUR ARE RRA AEB < 
TP GERE. Nt RON BERDISEGH RU BCIXGE Sq SAM, MAC RRNA AR EHR. 
这 逢 差异 很 容易 使 图 距 偏离 其 平均 数 一 个 数量 级 (Ganal 等 1989)。 而 且 ， 遗 传 图 谱 的 分 辩 
JES RBA ATS aT RMR el He EOLA PS ER FRR) BE 
RRM, Aa RRR cM. MAA. 这 1leM 的 图 距 对 于 传统 的 分 子 
生物 学 技术 已 显 太 大 。 但 是 ， 最近 太 片段 DNA 技术 的 发 展 已 缩小 了 遗传 图 谱 和 物理 图 谱 之 
间 在 分 辩 率 上 存在 的 缺口 。 各 种 技术 的 分 辩 范 围 如 图 11.3 所 示 。 
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11.2.2 利用 脉冲 凝 胺 电泳 进行 大 尺度 物理 必 图 

TER REIS aK (PFGE) 发 展 之 前 , DNA 分 子 的 最 大分 辩 率 未 超过 100Kb。PFGE 技 术 
可 以 分 辨 约 5~10Mb (AARE) DNA 分 子 。 这 种 分 辨 率 的 提高 基本 上 是 天 过 周期 性 
地 改变 电 福 时 电场 的 方向 来 实现 的 。 利 用 这 一 特征 已 发 展 了 不 同 的 工作 系统 (3chwarts 和 
Cantor 1984; Carle 等 1986; Chu 等 1986}。 所 有 这 些 不 同 的 系统 都 将 DNA 分 子 的 分 辩 率 
达到 了 百 帮 碱 基 对 的 水 平 ,使 之 完全 适合 于 遗传 图 谱 的 工作 范围 。 
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EI 3 HY DNA 分 析 技 术 不 能 产生 PFGE 分 析 所 需 的 大 DNA 分 子 , 因此 另 一 个 技术 进步 的 
BRERA ARRAS TH DNA. Jackson 和 Cookfl985) 成 功 地 发 展 了 用 图 相 支 持 物 
(ERBE) 分离 DNA 的 方法 。 将 纵 胞 包 埋 在 疑 胶 中 能 有 效 地 防止 DNA 分 子 的 前 切 ,使 得 从 许多 
Eep pA ee KANE DNA 分 子 成 为 可 能 。 由 于 植物 细胞 被 细胞 壁 所 包围 , 由 此 造成 的 
问题 直到 最 近 才 得 以 解决 。 因此 现在 植物 的 DNA 分 离 技术 在 凝 胶 包 埋 之 前 包括 了 原生 质 
体制 备 的 步骤 。 为 了 防止 由 于 内 源 核 酸 酶 对 DNA 的 降解 ,原生 质 体 在 凝 胶 中 的 解体 是 在 
PRAM EDTA 中 附 划 去 污 剂 (站 SDS 等 ) 的 条 件 下 进行 的 , 并且 网 娶 内 的 蛋白 质 是 用 和 蛋 
白 酶 降解 的 。 

但 是 ， 植 物 染 色 体 的 平均 大 小 超过 了 PFGE 所 能 分 离 的 范围 的 上 限 。 倒 如 , 即使 是 染 
色 体 相对 较 小 的 番 若 ， 其 大 小 也 在 33 一 64Mb。 因 此 这 类 DNA 必须 用 限制 性 酶 切割 以 产生 
适合 PFGE 分 离 的 片段 。 采 用 识别 6 碱 基 的 大 多 数 限制 性 酶 切 启 所 产生 的 DNA HEA 
(平均 5~ 50Eb), 不 适合 于 用 PFGE 分 离 ， 因 此 可 以 用 于 PFGE 切割 的 限制 性 酶 的 数量 是 
极为 有 限 的 ， 它 们 通常 具有 下 列 两 个 特征 之 一 : 

Q) AAA 64 DL EBEEXT, ESS GRC 组 成 (植物 基因 组 的 GC Figg 
量 只 有 40 站 )。 这 类 酶 在 基因 组 中 识别 位 点 较 少 ， 央 而 能 产生 更 大 的 DNA HER a Not 
I (GCGGCCGO) Hl Sr; IIGGCCNNNNGGCOC) 。 | 

(2) WIMUARRAEKSRABGEORAACERR AM RES. OE REB URL SI: 
列 通 常 具有 用 个 CG 序列 的 碱 基 对 ,这 类 位 点 在 复杂 基因 组 ， uA k SRA cb JE EGRE 
忒 的 。 此 和 外， 这 类 CG 序列 是 植物 DNA PEM H EF, PAL RE TILA ZAIR EE RE 
SIRE AU RF. 这 类 限制 性 酶 如 Ass HII (GOCGCGC). Miu 1{ACGCGT). Nru 1 
(TCGCGA). Sac II(CCGCGG) 和 Sma I(CCCGGG), 

REZE PRIS, EVER A DAD ER HX UE JU ELI RBA ED 
DNA HR SIME, EREE PFGE BER LIRGAT 2.5Mb 的 片段 是 很 难 的 (Ganal 和 
Tanksley 1989) 。 还 有 一 些 植物 的 基 固 组 共有 相对 较 识 的 GC 含量 和 相对 较 低 的 甲 基 化 ， 
因此 真正 的 问题 在 于 如 何 找到 切割 位 点 稀少 的 限制 性 栈 。 

—H DNAR SAADEH ANEREN, 并 经 PFGE 分 商 , 就 可 以 转移 到 涉 膜 上 ， 
然后 象 从 标准 凝 腕 上 转 过 来 一 样 ， 用 于 分 子 巢 变 。 为 建立 大 尺度 物理 图 谱 ， 这 类 转移 的 印 
迹 应 与 紧密 连锁 的 分 子 标记 杂交 。 凡 是 在 至 少 两 种 酶 酶 切 均 能 与 同一 片段 杂交 的 那些 标记 
被 认为 在 物理 上 是 相互 连 在 一 起 的 。 利 用 双 酶 切 可 以 相当 精确 地 确定 其 距离 。 这 种 图 谱 的 
梅 建 与 一 般 的 限制 性 图 谱 一 样 。 

PFGE RAL RR AT Oe Bi Tu EM EE Tm-2a 所 在 的 区 域 (Ganal 
2$ 1989) 和 编码 不 同 植物 核糖 体 RNA 的 基因 (Ellis 4; 1988) 等 。 PFGBE 的 另 一 个 令 人 感 兴 
趣 的 应 用 荐 从 甜菜 分 丙 抗 线虫 的 染色 体 片 段 (Jung 等 1990) 。 


11.2.3 EFRRATRAGRADNAR RAH 
-BEAMEARMRAS 2 XR MEAS ST hic, HOWRAH 
Al PFGE 技术 构建 了 物理 图 谱 , 那么 就 必须 克隆 这 些 标 记 之 间 的 整个 区 域 ， 以 鉴别 和 分 高 
目标 基因 。 如 上 上 所 述 ， 两 个 情 连 标记 通常 相隔 数 育 kb 的 距离 。 利 用 E. col 所 进行 的 传统 
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克隆 只 能 分 离 小 于 50kb 的 DNA 片段 。 因 此 利用 这 类 标准 载体 通过 重 委 克隆 {染色 栖 步 行 ) 
克隆 这 样 大 的 区 域 是 不 有 可行 的 。 现 已 发 展 了 可 以 广 呈 这样 大 容量 项 要 的 克隆 系统 。 与 许 
安 其 它 的 克隆 系统 相反 ， 访 克隆 系统 是 以 真 核 的 宿主 本 母 为 基础 的 《Burke 等 1987),， 国 为 
FERS EEK EA OOM CRC PDR RK. BEAT RAR ASH 
粒 、 两 个 端 粒 、 自 主 复制 序列 及 选择 性 标记 ,这些 成 分 已 足以 维特 在 醇 二 中 的 稳定 复制 ， 
它们 已 被 组 装 到 约 10kb 的 载体 上 。 另 一 个 优点 是 , 由 于 利用 真 核 宿主 ,该 系统 较 少 出 现 克 
EE BJ Xe HE Eo 

通 带 采用 在 PFGE 分 析 中 分 离 高 分 子 量 DNA 的 方法 来 分 离 用 于 YAC 克隆 的 DNA, 并 用 
EcoR | RAMRRERRSMAT BROS, ARA PE EE pe ereo BE Et pr E HERR B, 
并 按照 每 一 载体 辟 上 的 标记 选 祥 转 化 体 ， 最 后 将 转化 体 挑选 出 来 进行 保存 。 对 这 种 VACHE 
的 往复 可 通过 菌落 杂交 或 利用 PCR 技术 进行 。YAC 似乎 具有 相当 大 的 插入 容量 , 可 大 于 
1000Eb。 但 平均 大 小 在 100~300kb。 

过 去 所 构建 的 大 多 数 Y 了 AC 库 都 是 动物 基因 组 的 。 和 但 在 一 些 植 物 中 如 执 南 芥 等 现 已 构建 
了 完整 的 YAC 库 。 近 年 来 发 现在 已 构建 的 YAC 库 中 ， 概 合 Y 了 AC 的 比例 租 当 高 ， 有 的 高 法 40~ 
6026. PRS YAC EH YAC 插 入 片段 中 包含 了 两 个 或 更 多 的 在 染色 体 上 不 连续 的 DNA 片 
段 ， 已 证 明 它 主要 是 由 于 不 同 YAC 在 同一 酵母 细胞 中 发 生 同 源 重 组 的 结果 。 骨 合 YAC 的 存 ` 
在 对 YAC 重合 群 构建 和 大 尺度 物理 图 谱 分 析 都 是 不 利 的 ， 有 而 闭 果 不 芯 明 确 。 因 此 ,在 努 
力 改 进 YAC 系统 的 同时 ,又 发 展 了 人 工 细菌 染色 体 {Bacterial Artificial Chromosome, 
BAC) RBA BA BAC Æ. BAC 库 的 插入 DNA 的 容量 较 小 , 一 般 为 100kb 左 右 。 
用 外 ， 世 有 实验 室 采 用 Pl 克隆 系统 (PACs) REM RIE (Schizosaccharomyces 
 Pombe) 克隆 系统 -非洲 栗 酒 人 工 染 色 体 (Pombe Artificial Chromosome), 也 各 之 为 
PACs, 


11.2.4 天 片段 DNA 分 子 的 转移 

一 且 通 过 滥 包 体 步 行 从 特定 植物 克 姓 得 到 含有 目标 基因 的 区 域 ， 就 必须 进一步 确定 目 
标 基 因 在 该 区 域内 所 在 的 只 体位 置 。 对 于 大 多 数 植物 来 说 ， 将 DNA 转化 到 突变 体 中 或 在 抗 
病情 况 下 转化 到 感 病 植 株 中 就 可 以 做 到 。 迄 今 还 没有 将 整个 《4AC 从 醇 泵 转移 到 植物 中 的 
报道 ， 尽 管 在 动物 中 已 有 几 个 报道 -(Pachnis 等 1990)。 但 是 ， 另 一 项 可 行 的 技术 是 将 
YAC 亚 克隆 到 cos FULL Ua. TIAE PIC CHER E NA, 这 要 复杂 得 多 。 
对 这 一 问题 的 可 能 解决 办 法 ， 读 者 可 以 参考 人 类 圳 状 妊 维 变性 基因 的 克隆 (Rommens 等 
1988), 


11.2.5 ij 

美国 康 乃 尔 大 学 Tanksley 实验 室 1993 年 底 在 美国 《和 科学》 杂志 上 报道 了 第 一 例 以 图 
谱 为 基础 的 基因 克隆 在 植物 上 的 应 用 【Martin 等 1998) 。 我 们 以 此 为 例 加 以 介绍 。 

E 5a fioe] SEES PESE (Pseudomonas syringae pv tomato) 的 抗 姓 是 由 第 5 染 
BALE Pto 座位 控制 的 。 通 过 抗 病 纯 合体 Pto) Pto 与 其 感 病 的 近 等 基因 系 ptolpte 
杂交 获得 Fa 群体 ， 对 其 中 251 个 Fs 个 体 进行 RFLP 分 析 和 抗 竹 鉴定 ,发现 了 与 抗 性 基因 
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Pto A ES BJ RFLP 标记 T6538. MERERAINA Y AC X EE, 鉴别 名 与 该 标 
记 杂 交 、 长 400K DAS TERE PTYS538-1. 通过 反 订 PCR 分 离 出 与 PTY538-1 左 辟 和 右 辟 相对 
应 的 两 个 末端 特异 性 探 针 PT Y538-1R 和 PTY538-1L, 并 将 其 定位 于 高 分 辩 率 的 连锁 图 谱 
上 (图 11.4A)。 其 中 PTYS838-1LPFE & Pfo 1.8cM, m] PTY538-1R 与 Pto ZEE. WHT 
证 实 PTY538-1 包 会 有 Pto, 就 必须 鉴 吊 出 在 PTY538-1R 和 Pio 2) RA SEL iH YJ Ro 
”为 此 ,利用 标记 TG5838 和 PTY538-1R ¿Fir PRA Fa SER. Fa RRA 50 2 5 RI 
总 共 1300 个 植株 。 从 中 鉴别 出 一 株 既 是 与 Pro 关联 的 TG538 等 位 位 虑 的 纯 合 体 又 是 与 
pto 关联 的 PTY535-1R Si Rha eK. RAK — E SK HJ BT Aas, 表明 
该 植株 为 Pto/Pto Mak. 3x —552R HB] PTY538-1 包含 了 Pto 座位 。 

ARER EAA E HOC Ey PTY 538-189 DNA, 并 用 于 与 叶片 CDNA XENA 920,000 
个 菌落 进行 探 针 杂交 。 用 PCR 扩 增 克隆 中 的 cDNA HARM, HATH Pto RRA 
生 重 组 事件 的 85 个 植株 进行 探 儿 深交 。 其 中 两 个 克隆 CD127 和 CD146 (C535 1.275) 含有 相 
互 交叉 杂交 的 序列 ， 吾 CD75 Pto 共 分 离 。CD127 代表 了 一 个 与 Pto RB XE IN SG 
该 基 固 家族 中 至 少 6 个 成 员 在 遗传 上 与 Pr 共 分 商 。 为 利用 遗传 互补 测验 确定 CD127 4E 
ARKRARA BA, 选择 代表 两 类 大 小 不 同 转录 产物 的 cDNA 克隆 CD127 (1.2kb) 和 
CD186(2.4kb) 用 于 分 析 。 转 化 试验 表明 对 普 匣 葡 腐 病 的 抗 柱 是 由 于 导入 CD186 搬入 序列 
的 结果 。 在 以 转基因 种 榨 作 亲 本 所 产生 的 回 交 群体 中 CD186 与 抗 性 基因 的 共 分 区 得 到 了 
证 实 。 最 后 确定 了 总 长 2.4k5 的 CD186 插 入 序列 的 DNA 蝗 序 ,并 发 现在 靠近 358 CaMV ji 
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NBDGAEVALER RTPBSSQGIE SPETRIRTLS FCRHPHLVSL IGFCDERHEE ILIYEKYHENG 1290 
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图 11.4 $a 3 5d 5d Pto 附近 的 遗传 图 谱 {A)} 和 CD186 cDNA di A P Fl t i SEHE UE (B) 
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BTM KR MA—H 963bp HARRIE (ORFI (RAUB). Hi E ESO ZE Ex MARIS 
BUF 22 8I — FARBER - 

Rik, SRIMA R Staskawics 实验 室 和 哈佛 医学 院 的 Ausubel 实 验 室 间 时 应 用 
俯 图 谱 为 基础 的 克 跨 方 法 分 别克 隆 了 拟 珊 芥 的 抗 细菌 病害 的 基因 RPS82， 发 现 该 基因 是 宫 
S PE LNS PU PS SIE Pi (Bent 等 1994; Mindrinos 等 1994)J。 商 密度 的 分 子 作 图 和 PFGE 
MYAC 等 大 片段 DNA 技术 的 结合 已 经 打开 了 通 向 栽 增 植 几 基 因 克 降 和 分 析 的 太 门 , 使 得 植 
物 抗 病 基因 的 研究 登 上 了 分 子 生 辆 学 舞台 。 不 难 设 想 ， 定 位 在 分 子 连 锁 图 谱 上 的 QTL, 也 
能 应 用 类 似 的 方法 予以 克 噬 。 可 以 预言 首先 成 功 的 将 是 次 定 数量 性 状 的 主 效 基 因 或 具有 较 
大 效应 的 8TL, 因 为 这 类 基因 的 作用 比较 容易 通过 转化 的 方法 进行 求证 。 如 何 证 实 微 效 
QTL 的 作用 , 无 疑 基 对 分 子 遗 传 学 家 的 一 个 新 的 挑 成 。 


11.3 随机 cDNA 序列 分 析 的 应 用 


这 是 一 种 在 基因 组 中 全 面 分 析 所 有 表达 基因 序列 的 方法 ， 也 是 基因 组 研究 的 一 个 新 的 
战略 人选 径 。 最 近 自 动 化 测序 和 机 器 人 技术 的 改进 使 得 大 规模 的 DNA 测序 变 得 现实 可 行 。 
装备 2 台 自 动 DNA 测 序 仪 的 一 家 实验 室 每 天 可 从 70 个 cDNA 克隆 中 的 每 一 个 获得 约 500 个 不 
基 的 序列 。 简 单 地 挑选 随机 cDNA 克隆 ， 获 得 其 5′ 末 端的 部 分 序列 ， 并 将 该 部 分 cDNA FF 
列 的 6 种 可 能 的 翻译 产物 与 不 同 数据 库 中 已 知 竹 白质 的 序列 进行 比较 ， 已 给 5000 个 人 类 克 
隆 中 的 约 18% 确定 了 可 能 的 功能 (Adams 551991) 。 类 似 地 ， 对 次 批 1000 个 水 稳 的 部 分 序 
列 和 拟 南 芥 的 数 干 个 序列 进行 分 析 ， 已 给 其 中 8 中 和 20 中 的 序列 确定 了 可 能 的 功能 ， 其 分 
析 夫 多 是 根据 其 与 非 植物 基因 的 同 源 性 进行 的 。 鉴 于 这 种 方法 可 用 于 将 植物 生物 学 与 其 它 
生物 的 大 量 序列 信息 联系 起 来 ， 因 此 ， 人 们 期 望 能 著 得 大 量 的 部 分 序列 。 以 美国 的 基因 和 研 
究 所 为 代表 的 几 个 研究 所 每天 已 可 分 析 1000 个 以 上 的 cDNA 。 因此 ， 在 九 十 年 代 结 束 的 时 
候 ， 就 可 能 完成 拟 南 共 和 水 舟 的 2 万 到 4 万 个 不 同 的 cDNA 序列 的 部 分 序列 分 析 工作 。 

目前 对 大 多 数目 的 基因 都 无 法 仅仅 很 据 其 核 背 酸 序列 来 鉴别 。 可 鉴别 其 功能 的 一 种 方 
法 就 是 将 其 定位 在 遗传 图 谱 上 以 便 分 析 其 与 位 于 同一 位 置 的 突变 事件 的 相关 性 。 在 氢 南 共 
中 ， 将 克隆 与 YAC 文库 杂交 已 定位 了 许多 cDNA。 将 cDNA 与 YAC 杂交 ， 将 最 终 把 所 有 的 
YAC 定位 到 遗传 图 庶 上 。 根 据 若干 VAC 克隆 与 同一 cDNA 的 杂交 结果 就 可 以 鉴别 出 覆盖 
同一 基 央 组 区 域 的 YAC 克隆 之 间 的 跨 释 。, 尖 过 与 已 定位 的 RFLP 标记 进行 杂交 可 能 将 这 
类 和 谷中 邻接 的 克隆 或 称 为 克隆 重 兴 群 (Contig) 定位 到 遗传 图 谱 上 。 在 理论 上 ， 将 约 2000 
个 cDNA 克隆 与 现 有 的 YAC 库 杂交 就 足以 产生 整个 拟 南 并 基因 组 的 一 赛 排序 YAC。 不 难 想 
象 ， 在 大 量 的 随机 cDNA 序列 中 ,不 仅 包 含 了 许多 质量 性 状 的 基因 ， 也 包含 了 许多 数量 
性 状 的 基因 。 问 题 在 于 如 何 判断 那些 编码 序列 的 功能 ， 这 是 分 子 遗 传 学 家 面临 的 又 一 个 朱 
战 。 长 期 以 来 ， 遗 传 学 总 是 从 性 状 的 判别 入 手 ， 玉 鉴别 、 分 高 和 克隆 基因 。 ”从 已 知 基因 
序列 米 分 析 基 因 的 功能 则 是 现代 反 向 遗传 学 的 主要 研究 课题 。 

改进 现 有 的 测序 技术 包括 进 -- 步 提高 测序 的 效率 和 可 靠 性 是 采用 随机 cDNA 测序 方法 
克隆 TL 的 先决 条 件 。 目 前 的 测序 技术 均 以 化 学 法 或 酶 法 为 原理 。 王 有 的 技术 能 力 和 测 


序 的 工作 最 之 间 的 尖锐 荐 质 表 明 ， 应 在 原理 上 探讨 全 新 的 测序 技术 。 科 学 家 们 正 试图 彻底 
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HJF Sanger 原 理 ， 应 用 或 结合 物理 学 的 方法 ， 进 行 DNA HFM BOKER. EZE SE 
的 下 一 代 测 序 技术 有 质谱 术 、 荧 光 分 光 沾 度 术 、 核 磁 共 振 术 和 囊 子 显 微 术 等 ,它们 都 是 灵 
敏 的 物理 方法 ， 这 些 方法 末 以 彼此 或 与 更 为 常规 的 生化 分 析 方 法 相 结 人 台 。 据悉 ， 美 国 
Los Alamoss Natioanl Laboratory 和 Life Technologies, Inc £ $E T 5122 4E B) 2 #E 
OAM, 计划 发 展 一 项 新 的 测序 技术 ， 实 现 一 次 完成 50Eb DNA 的 序列 分 析 , 使 分 析 速 
度 达 到 1000bp/ 秒 ， 主 要 原理 是 以 四 种 荧光 染料 标记 的 四 种 核 荐 酸 合 成 DNA 单 链 , 借助 PNA 
外 切 酶 的 作用 进行 磊 基 过 续 释 放 ， 同 时 进行 激光 识别 和 记录 。 大 规模 的 DNA 测序 还 处 在 
设备 和 路 线 的 建立 与 完善 阶段 。 现 在 已 在 人 类 的 KAM 21 Wek HR YAC- cosmid- 
plasmid 路 线 用 自动 测序 仪 以 随机 测序 方式 进行 大 规模 测序 的 试验 。 到 目前 为 止 , ELEME 
人 类 基因 组 DNA 总 长 度 约 为 85,588 ,275bp (4 A JSXEDIAH A 1.195), 其 中 cDNA 24,4 20 
9$. SH Washington XE RS Wilson 2 (1994) 最 这 完 成 了 志 邻 最 大 的 DNA HER, 总 长 2.1 
Mb (2100kb) 的 秀 表 隐 村 线虫 第 3 染色 体 DNA 全 序列 测定 。 在 新 的 五 年 计划 中 , 要 求 再 完成 
几 个 Mb 长 度 的 人 基因 组 DNA 测 序 。 美 国 TIGR (The Institute of Genomic Research) 估 
计 人 类 基因 的 总 数 约 65,0007. 到 上 月 前 为 止 ， 已 在 基因 组 中 定位 药 基 因 座 位 已 有 31,048 
个 ， 已 定位 的 基因 有 3,216 个 ， 已 克隆 基因 3,103 个 (的 3 站 )， 已 测序 (包括 部 分 测序 ) 基因 
1,495 (291.5%). AF cDNA 民 表 荐 基因 的 统 码 序列 ， 所 以 异 前 已 有 实验 室 开 始 大 规模 
cDNA 测序 ,到 1994 年 7 月 底 ，cDNA 已 测序 总 数 为 19,8384 个 【EST) ， VA 3Ed5 HE FE H 300b p 
计算 ， 总 长 度 达 5,950,200。 预 计 在 近 两 三 年 内 将 完成 全 部 人 类 cDNA 的 测序 。 

尽管 许多 植物 的 基因 组 研究 已 取得 了 重大 进展 ， 但 目前 有 半数 量 往 状 的 遗传 研究 还 停 
留 在 根据 连锁 遗传 的 资料 进行 QTL 作 图 的 水 平 上 , 只 能 大 体 上 了 解 QTL 在 和 染色体 上 的 位 轿 | 
(cM), MAREA FI QTL BJ TEBE SPF SS HF o SP Bt R Es 949 RDNA 序列 的 测定 ， 
将 会 导致 数量 性 状 遗 传 改良 的 深刻 变革 。 作 者 认为 可 能 的 变革 包括 以 下 三 个 方面 : 

1， 从 金 基 因 组 出 发 ， 了 解 同 一 性 状 的 多 个 QTL 之 间 的 关系 。 即 QTL 在 基因 组 上 的 分 
布 、 精 确 位 置 (bp) 及 其 相互 关系 ; HEA QTL Ae AEG: 影响 同一 性 状 的 主 
Sy ABE RAS E H o 

2. 通过 DNA 序列 分 析 , 了解 单个 如 IE nU. MTLIET PME 
子 、 调 证 区 等 ); 同一 性 状 多 个 QTL 之 间 DNA 序列 、 结 构 和 功能 的 比较 ; 单个 TL 内 部 的 
调控 。 

8. 对 植物 数量 性 状 实施 真正 的 遗传 操纵 。 姥 性状 表达 的 时 间 和 空间 ;通过 遗传 工程 的 
方法 实现 多 个 QTL 效应 的 累加 和 和 重组 以 获得 前 所 未 有 的 可 遗传 变异 ; 重新 设计 和 改变 INA 
的 序列 实现 QTEL 的 人 工 改造 。 


11.4 QTL 效应 分 析 与 歧化 选择 


利用 以 图 谱 为 基础 的 克隆 方法 或 用 随机 cDNA 顺序 分 析 都 可 以 最 终 克 隆 数量 基因 , 但 
正如 在 前 两 节 所 讨论 过 的 那样 ， 克 隆 数 量 基 因 的 关键 在 于 她 何 有 效 地 判断 其 效应 。 在 前 一 
种 克隆 方法 中 ， 对 基 基 效应 的 分 析 ， 吴 涉及 对 QTL 854348 ( 即将 控制 同一 数量 性 状 的 多 
个 QTL 分 解 开 来 ) 和 定位 ， 又 涉及 对 转化 的 克隆 基因 效应 的 证 明 。 而 在 后 一 种 克隆 方法 
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中 ， 也 要 力求 建立 cDNA 序列 与 各 种 QTL 的 关系 。 HARRIET cDNA 的 基因 效应 。 
另外 从 长 远 的 和 发 展 的 观点 看 ， 如 能 提高 CTL RV EMDR RMA SEE. +E 
第 11.2 节 介绍 的 以 DNA 择 入 为 基础 的 转 座 子 和 T-DNA 示 踪 克隆 法 以 及 以 DNA mR 35: 
础 的 减法 杂交 克隆 法 ， 也 都 可 能 用 于 克隆 QTL。 对 于 主 效 性 的 数量 性 状 基因 和 效应 较 大 的 
QTL, 在 理论 上 可 以 直接 采用 已 有 的 基因 克隆 方 藻 来 克隆 单个 的 QTL。 但 当 同 一 性 状 受 多 
个 效应 较 小 的 QTL 控制 时 ， 人 QTL 克隆 所 面临 的 问题 之 一 是 如 何 将 控制 同一 性 状 的 多 个 
QTL ABH Ho RAAB OSAP AM OTL HEP PERE AT RA TESA QTL 的 同时 确定 
各 TLATH DRENERER. EERTE- e zd PRE SD BET 
QTL 的 方法 。 


11.4.1 ye . 

AR FA PEL 28 12 BU HH Rk SE 0| e EURO Rr EIR XPE RE E Eu ECT ptum [e] dedu qug 
差异 ， 反 过 来 这 种 差异 及 在 很 大 程度 上 取决 于 亲本 间 其 有 相同 效应 的 等 位 基因 (RRA) 
的 分 布 (Jayasekara 和 Jinks 1976)。 如 果 对 于 某 一 性 状 , 两 个 亲本 闻 存 在 k WAS, 
县 各 对 基因 的 效应 外 等 ， 则 当 所 有 的 增殖 等 位 基因 CBD AM Sa) 集中 (OHNE 
£) 分 布 于 一 个 亲本 , 而 所 有 的 减 效 等 位 基 罗 《降低 表 型 值 的 等 位 基因 ) 集中 分 布 于 另 一 
亲本 , 例如 两 对 基因 ， 亲 本 的 基因 型 分 别 为 AABB 和 aap5 时 , PPR RSH 
最 夫 。 人 和 但 站 ， 当 一 部 分 谨 效 等 位 基因 御 一 部 分 减 效 等 位 基 罗 分 散 分 布 于 两 个 亲本 之 间 时 ， 
它们 之 癌 的 表 型 差异 将 减 小 ， 且 当 增 效 等 位 基因 和 减 效 等 位 基因 完全 分 散 分 布 千 商 个 亲本 
之 间 ， 例 部 尖 两 个 亲本 汐 基 因 型 分 别 为 AAbb il aaBB 时 , 它们 之 间 就 可 能 不 存在 可 以 观 
寨 汉 归 考 型 差异 。 坝 事实 上 在 两 个 亲本 间 是 存在 真实 遗传 差异 的 。 所 不 难看 出 , 当 不 同 对 
基因 间 下 站 在 基因 连锁 时 ,基因 联合 态 组 合 448Bisaabb 和 基因 分 散 态 组 合 AADb/aaBB 
Rogue Ba 5E dE F. U Fo. AM ERR, FRR RARER RRR 
83 PGT 8 42 BME AAR CRA, JPODNNGICRGECEDPEGAR DE E Rh. BRA ER SE us r 
ia AED AB EA EE RS ee R D A (ARS Ee SE Sp 

如 果 数 量 性 状 由 多 个 QTL 所 控制 , 这 时 具有 相同 效应 的 QTL 等 位 基因 通常 分 获 分 布 于 


^mm Ep. Xu989). Xu 和 Shen (1992a) 在 加 性 - 显 性 模型 的 基础 上 , 提出 x 


了 这 个 QTL 同 效 等 位 基因 在 遗传 材料 间 分 散 分 布 的 三 种 检测 方法 ， 可 揭示 出 才 型 相似 的 遗 
侍 材 料 闻 可 能 存在 的 真实 遗传 差异 【基因 效应 )。 这 三 种 方法 是 : {1} 检验 遗传 材料 间 了 。 

的 表 型 方差 与 环境 方差 的 同 质 福 耻 及 Pi. Po. Fi. Fa. B. (FXPQ) ABa ( F.X P.) 

六 个 群体 则 的 方差 辣 质 性 。 其 中 环境 方差 由 3 个 非 分 高 群体 P. . P. # F, 的 合并 方差 估计 ， 
= 的 表 型 方差 与 环 幸 方差 的 同 质 性 采用 了 测验 进行 检验 ,而 6 CAKES 
x 38$» Jt^pfede. (2) 检验 上 述 6 个 群体 表 型 均值 间 的 差异 显著 性 。 在 基 画 效应 相等 的 很 
ABB. BAZERA B. Bs 的 表 型 均值 相等 , 且 当 只 存在 州 性 基因 的 作用 时 ， 
8 个 群体 的 末 型 均值 鬼 相 等 ， 而 基因 联合 态 组 人 台 则 相反 。(3) 对 遗传 材料 间 的 Fs 群体 进行 
{Like (Disruptive selection, Thoday 1972)， 获 得 具有 极端 表 型 的 两 站 品系 ， 然 后 


比较 这 两 类 极端 品系 的 杂交 组 合 (基因 联合 态 组 合 ) 与 原始 亲本 间 组 合 { 基因 分 散 态 组 人 台 ) ` 


之 间 踪 传 参数 信和 值 的 差异 。 当 由 平均 值 所 估算 的 基因 男性 效应 之 和 [3] RB 
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应 之 和 [SIMA AERRBSMAERSAHR (Uüiüg4r2 Heide: [d] 的 估 值 近似 
To, MHRACABA rh HSOGFERSSS) 时 , 即 表明 原始 亲本 闻 存 在 遗传 差异 。 由于 二 
级 统计 量 不 受 基因 分 散 分 布 的 影响 ,如 果 原 始 材料 间 存 在 真实 唱和 传 差异 ， 则 由 两 类 组 合 所 
BRHBREAEMMEDR DARED ARAM. WRU BAT, 述 可 
以 获得 径 典 数量 遗传 分 析 的 几乎 全 部 嬉 果 ， 和 包括 遗传 模型 的 检验 、 有 效 因 子 数 和 基因 联合 
~- 分散 度 的 估计 以 及 董 组 近 交 系 分 离 极 限 的 预 弄 等 ， 从 而 揭示 分 散 于 不 同 遗 忧 材料 中 的 安 
个 QTL Meh. Alt, 基因 分 散 态 组 合 的 检测 及 其 遗传 分 析 可 以 发 现 隐藏 在 造 尾 材 料 
中 、 这 去 通常 被 译 种 家 忽视 的 人 QTL 有 利 等 位 基因 。 利 用 这 些 分 获 基 因 的 重新 组 合 , 可 以 获 
得 农艺 性 状 超 亲 的 两 类 变异 体 。 在 QTL 克隆 中 , 当 增 效 等 位 基因 为 有 利 等 位 基因 时 ， 府 
雪 型 的 极端 材料 可 用 作 QTLE 有 利 基 区 的 供 体 , 而 对 应 的 低 表 型 极端 材料 就 可 用 于 验证 转 数 
REDE QTL 效应 。 


11.4.2 EB; 
下 面 以 水 稻 分 苔 角度 的 研究 为 例 ， 说 明 数 量 基 因 效 应 的 鉴 负 和 歧化 选择 的 应 用 。 水 竹 
的 分 苏 角 度 是 指 水 稻 抽 德 前 主 葵 与 其 分 药 之 闻 的 炎 第 ， 它 在 决定 水 稻 株 型 及 水 精 生 长 发 育 
方面 起 着 重要 作用 。 过 去 对 水 秋分 可 第 度 的 遗传 研究 多 以 极端 的 AAR” Rk 区 
FFD Fae TA Ke REE) 为 材料 。1985 年 ， 我 们 在 水 稻 早 鹊 币 型 水 稳 品 种 5002 
和 竹 菲 10 的 Fs 群体 中 发 现 了 分 玄 角 度 的 超 亲 变异 。 经 过 重新 配制 组 合 证 实 了 这 两 个 亲本 
HEREHERE RADIA 14.9 和 15.3°) 但 存在 真实 的 踪 传 差异 。 后 来 又 发 现 
了 另 一 对 类 似 的 亲本 HA79317-7 3055 26 13 (4: EE A 17.93812.99) . ULE Aa 
能 存在 的 多 个 QTL 同 效 等 位 基因 的 分 散 分 布 ,分 别 以 这 两 对 亲本 为 材料 配制 杂交 组 合 ， 
自 交 产生 Fa。 通 过 歧化 选择 , 从 每 一 组 亲本 的 FPA PRAM, 一 类 
品系 有 较 大 分 苞 前 (分 葛 角 为 25.7~28.0*， 另 一 类 具有 较 小 的 分 莹 和 角 (4.7~5.5°)。 分 别 
利用 原始 亲本 和 极端 品系 帮 亲 本 ,培育 由 6 个 群体 (Pu. Po. Fi. Fa. Bi. Ba) 组 成 的 丙 
套 材 料 , 用 于 检测 不 同 数量 基因 的 分 获 分 布 (图 11.5)。 经 方差 同 质 性 检验 和 遗传 参数 的 侍 
计 ， 发 现 两 组 原始 亲本 中 均 存 在 控制 分 蓝 角 良 的 两 对 基因 的 差异 ， 其 同 效 等 位 基因 分 散 分 
布 于 原始 亲本 而 集中 (联合 ) 分布 于 所 选 的 极端 品系 中 。 控 制 分 杜 和 角度 的 数量 基因 只 受 基因 
加 性 效应 影响 ,而 与 显 性 和 上 位 性 效应 无 关 (Xu 和 Shen 1992b)。 | 
gk — 2b T f EBI tB E IR SES UTAR) ta] i 2y SE Ja BE ARRANA. 我 们 把 从 
两 组 亲本 的 分 离 群 体 中 所 获得 的 各 类 稳定 遗传 品系 进行 相互 条 交 。 结果 表明 ,， 两 组 亲本 
闻 分 葵 第 度 最 小 的 品系 相互 杂交 ， 其 了 = 群体 的 分 离 未 显著 超过 其 亲本 品系 ,显示 来 自 不 同 . 
组 合 、 分 琶 角 度 最 小 的 极端 品系 具有 想 同 的 基因 组 成 ， 它 们 已 集中 了 所 有 的 使 分 幕 角度 降 
低 的 QTL 减 效 等 位 基因 。 分 匣 角 度 适中 的 品系 相互 杂交 , 其 中 一 部 分 FEz> 改 体 的 分 离 显 著 超 
过 其 亲本 品 菜 ， 显 示 其 中 一 些 品 菜 存 在 QTL 同 效 等 位 基因 的 分 散 分 布 。 分 幕 角 度 最 大 的 品 
系 相 互 杂交 ， 其 Fz 群 体 的 分 亢 仍 显著 超过 其 亲本 品系 ,显示 来 自 不 同 组 合 、 分 葛 角 度 最 大 
的 极端 品系 间 仍 可 能 存在 QTL 同 效 等 位 基因 的 分 散 分 布 。 为 证 实 这 一 推论 , 我 们 从 Fs 群体 
中 进行 第 二 轮 的 层 化 选择 (图 11.5}， 获 得 了 稳定 跟 传 、 分 北角 度 超过 上 一 轮 极端 品系 的 大 
分 级 角 材料 ， 其 分 葵 角 为 55.9 一 56.5"。 而 所 获得 的 分 药 有 角度 较 小 的 极端 品系 ， 其 表现 型 
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449 SY 地 点 x 验 m F 


1986 &£ 海南 5002 7 iT 3E 10 HAT79317-7 | 3 3; 18 
; + 
1987 K PH F. B Fy 
l HL ` P4 x 
i988 fk 上 广州 S{Fs) L(F,)  S(Fs) LO) 
4 
1989 RH 杭州 Fe 
> ` 


1989 # 广州 5002/4 310 HAT79317-7/35 #13 S(Fa) L{Fa} 


品系 同 杂交 
i 
1930 B 杭州 x Fa 
4 un ~ x` 
190 £ MA 5002/11 3E 10//HAT9817-7/ 5 BIZ — S(Fs) L(F,) X H-79 
D (o9 n 


1991 x= an 98 Fa ` Fz 


B 11.5 MA 2 E gt S HB cB E BI ë À. QTL | 
HAE na AS RR RR: L--X 4525, S-— F 4 Re wR; 
H-79 h EEE Je ps b Bn S RL sz 3 TE 


75 ~~ SE BEGINS RR FL. 由 此 推论 ， 第 二 轮 所 得 两 类 极端 品系 可 能 分 别 集 中 
T 4 个 原始 亲本 中 所 有 8TEL 的 增 效 和 减 效 等 位 基因 。 利 用 第 二 轮 所 选 很 端 品系 进行 相互 杂 
交 ， 并 对 其 了 群体 进行 第 三 轮 歧 化 选择 , 未 能 获得 超过 亲本 品系 的 遗传 变异 。 经 第 一 轮 
和 第 三 轮 选择 所 获 的 大 分 药 佣 度 品 系 ,其 分 药 角 度 最 大 达 56.5*， 这 与 受 单 基因 Ja 控制 的 
AE ER 开 -79 的 表 型 已 十 分 接近 。 因 此 ,通过 三 轮 的 歧化 选择 ， 在 4 个 原始 亲本 间 发 
TR f 85035) B fa BE BJ 44" QTL, 而 且 对 原始 亲本 及 其 分 发 选择 品系 的 6 个 群体 进行 遗传 模型 
检验 证 实 了 这 些 QTL 之 间 只 存在 加 性 效应 , 而 与 显 性 和 上 位 性 效应 无 关 。 将 带 有 4 个 QTL 
侈 部 增 歼 等 位 基因 的 极端 品系 与 突变 体 也-79 杂 交 ,其 了 Fs 群体 分 莹 角 的 变异 夫 现 出 主 基 关 和 
数量 性 状 基因 所 共同 决定 的 特征 (Xu 和 Shen 1992c, 3€ 11.1). 

为 探讨 将 分 散 分 布 于 不 同 跟 传 烤 料 中 的 多 个 QTL 同 效 等 位 基因 累加 于 同一 遗传 品系 之 
中 的 有 效 方法 ， 我 们 以 上 述 4 个 原始 蝇 种 为 亲本 ， 先 配制 5002/ 竹 菲 10 和 HA79317-7/ 珍 龙 
18 两 个 单 交 组 合 ,然后 采用 这 两 个 组 合 进 行 复合 杂交 ,从 复 交 F, 中 选择 分 莹 角度 较 大 的 10 
个 单 株 ， 当 选 个 体 自 交 产生 复 交 了 = 家 系 , 从 每 一 家 系 选 择 分 杷 角度 最 大 的 一 个 个 体 。 结 果 
表明 ， 最 终 当 选 的 10 个 个 体 ,其 平均 分 药 角 度 为 54.8>， 与 通过 三 轮 歧 化 选择 所 得 极端 品 
REDRAR. 但 复合 杂交 选择 所 需 世 代数 由 歧化 选择 的 8 一 9 伐 减少 到 56 代 。 显 
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来 11.1 RARE 8) Z 3: á 8k RR ARM eT 


—————————————————————————— 


Ë AXE fe Sy du 
ES 本 oH bA -一 一 -一 ——— 
zç D 5 if 15 90 25 80 35 45 48 50 55 60 65 7G 7Ë BO 8 
HAT8817-7(P.) 33 16.4 a3 E 24 i 
竹 菲 19 (Pa) 94 129 — 27! m os 
Bw UW (Pa) 25 121 283 4 mi 1 
5002 (P.) 89 155 — 417 42 1 
EO10 88 4.7 5.53 1B 2E 
LG15-i 85 558 — 7.92 18 15. 4 
EG10/LG18-1F, 81 28.7 5.88 25 6 


EOI13/LGI8-?F, 186 32.5 109.87 1 2 4 
PaP.//P./Ps 207 19.8 36.60 z 1 75 65 64 3h 5 
家 系 侣 并 群体 300 30.3 117.82 1 6 12 28 42 78 É2 25 23 zi & 4 1 


H-4% ?2 B90 1.89 22 
LGie-1/H-75F, aT 34.7 $.85 4 12 12 ° 
LGis-1/H-758 F, 215 43.8 495.85 i 2 B 15 25 45 44 14 12 h 4 i z z 34 


EG1030LG15-12 EUR IC- ELE SB DAE A RR: BOR S HEER P PUP P Fa BABE ALE 
较 大 的 10 PAEH 2E CHCCRERUR S0 MO EST 


REALE RABE MARAE, KHA Ae nr DA TE $ë 52 B] h] [B] AE le] Bh 
AXSRAR hii ce BEHEREN, kiti Sr Bb TIRES. DOGEAEUMNESB. 

SEERLEH), ERARI RIS» RBS, PRE QTLERMS CRRA RA A D 
WEA tEAM mP H1458 和 各 乐 一 为 测验 系 , 分 别 与 泸 红 早 等 23 个 早 粕 品种 进行 简化 三 
重 铀 区 分 析 ， 发 现 倒 三 叶 攻 和 人 刘 上 时 洋 角 在 两 个 测验 系 各 可 能 存在 由 于 同 效 等 位 基因 分 散 分 
布 引 起 的 遗传 差异 {( 徐 云 划 和 申 宗 坦 雪 392b) 。 对 水 稳产 量 构成 性 状 的 分 析 表 明 , 这 两 个 测 
验 系 之 间 还 可 能 存在 控制 单 栋 草 重 的 同 效 基因 的 分 散 分 布 ( 徐 云 葡 和 曲 宗 坦 1991). 对 水 
BRAM A PRE, RARER kë Nl Pi pk i ILA) 号 之 加 在 两 个 基因 座位 
上 存在 同 效 等 位 基因 的 分 笋 分 布 ， 两 个 品种 各 带 有 三 个 基因 座位 的 增 效 等 位 基因 Cf XR 
Al Hed 1993). 

以 上 研究 也 为 我 们 今后 分 解 多 个 QTL 提供 了 另 一 条 思路 。 如 潜能 找到 数量 性 状 表现 
为 两 种 极端 类 型 的 遗传 材料 ， 就 可 久 将 其 相互 杂交 产生 FF:, 然后 在 Fs 群体 中 通过 选择 获得 
AAR QTL 等 位 基因 的 分 离 栖 。 利 用 分 离 体 相互 杂 变 ， 根 据 Fs 代目 标 性 状 的 分 亢 即 可 
33] QTL 等 位 基因 的 异同 , 从 而 将 不 同 的 QTL 分 解 开 来 , 获得 QTL RMN. WAR 
QILSVRAH BEA o 
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11.5 QTL 克隆 的 可 能 途径 


11.6.1 MARHE QTL 克隆 

对 于 具有 类似 于 主 基 因 效 应 的 QFL, 其 基因 交 隆 可 以 完全 采用 类 似 于 质量 基因 的 克 降 
步骤 进行 。 对 于 效应 较 小 的 QTL, AREER ERIA QTL 效应 的 干扰 ， 可 采取 在 
不 同 环境 重复 评价 或 在 阿 一 环境 下 设置 有 重复 的 随机 区 给 试验 来 控制 环境 效应 ， 提高 性 状 
评价 的 精确 性 ， 从 而 实现 OTL 的 精确 定位 和 有 效 地 验证 转 数 量 基 因 植 穆 的 QTL Mio R 
用 只 有 此 标 数 量 人 性 状 存在 差异 的 成 对 { 近 ) 等 基因 系 分 别 用 作 有 利 基因 的 殿 体 和 克隆 数量 
基因 的 供 体 ， 可 能 是 提高 效应 较 小 的 OTL 的 克隆 效率 的 有 效 手段 之 一 。 


11.5.85 KAREL cDNA 序列 分 析 为 基础 的 QTL 克隆 

在 11.3 节 中 介绍 的 随机 cDNA 序列 ,是 建立 在 表达 基因 的 cDNA 文库 基础 上 的 。 在 学 
试用 这 一 途径 克隆 QTL 时 , 首先 应 将 已 测序 的 cDNA 尽 可 能 地 用 作 泪 传 图 谱 的 RFLP 标记 
或 PCR 标记 ， 并 用 cDNA 标记 人 恤 和 的 连锁 图 谱 定 位 各 种 数量 性 状 的 基因 ， 这 样 就 有 可 能 
在 精确 定位 的 基础 上 找到 可 能 与 某 一 种 数量 基因 效应 直接 有 关 的 cDNA; 再 进 一 一 步道 过 转 
化 ， 就 可 能 证 明 该 eDNA 的 基因 是 否 为 那 种 数量 性 状 基准。 此 外 ， 随 着 反 向 和 进 传 学 技术 的 
发 展 ， 也 可 能 通过 cDNA 序列 的 定点 罕 变 和 基因 工程 的 手段 ,研究 突变 的 CDNA AU Re 
应 及 其 对 数量 性 状 的 影响 ， 进 而 确定 数量 性 状 的 cDNA, 

广义 的 cDNA 序列 也 包括 在 真 核 生物 基因 组 研究 中 已 积 紧 的 贮存 在 DNA 数据 库 中 的 
HE 可 编码 序列 ， 对 这 些 序列 的 功能 研究 必 将 导致 大 量 QTL 的 鉴别 和 认定 。 如 酵母 第 3 染 
色 体 的 315Eb 的 全 序列 已 经 全 部 测定 , Pu 182 个 可 编码 100 ^r SS IR LAY np SE I SERT, 
中 以 推油 ， 在 这 些 基 因 中 也 包括 了 控制 数 最 性 状 的 多 基因 。 


11.5.8 利用 插入 突变 克隆 QTL 

TARA SMR 638 X ATIA TRADI LR a RE E SE I 以 及 为 分 离 
有 尖 基 因 进 行 基因 组 文库 的 筛选 。 也 有 可 能 利用 转 座 子 移动 或 利用 适当 的 载体 将 DNA 序列 
直接 狂人 在 基因 组 中 的 新 位 点 。 反 过 来 ， 这 又 会 导致 产生 影响 数量 性 状 的 突变 事件 。 如 果 
插入 因子 已 被 克隆 ， 并 且 影 响 自 标 数 量 福 状 的 插入 事件 已 被 鉴定 ， 就 可 以 利用 克隆 的 插入 
岗子 来 兵 救 和 克隆 受 影响 的 基 固 座位。 当然 ， 成 功 地 应 用 这 些 技术 取决 于 对 插入 突变 造成 
的 数量 性 状 效应 的 精确 判断 和 和 遗 棕 分 析 。 

利用 播 入 突变 克隆 特定 基因 座位 有 些 类 做 于 “大 海 捞 针 ”。 也 就 是 说 ， 蕉 因 组 中 存在 
数量 极 大 的 插入 位 点 ， 但 能 影响 特定 基因 功能 的 位 点 数目 有 限 。 对 于 2X10? 碱 基 对 的 典型 
TUUS E DIIS. E CRICRE SCA] 4X 10? —4 X 10*bp, 且 影 响 某 个 数量 人 性 状 的 基因 座位 数 
310—100 。 为 了 有 较 大 的 概率 包括 影响 一 个 数量 性 状 的 一 个 插入 事件 ， BE DS A AE E 25; 
1000 一 10000 个 插入 事件 对 十 个 数量 性 状 的 影响 。 要 降低 每 个 受 影响 @TL 所 要 检测 的 插入 
事件 数 ， 一 种 方式 是 利用 基因 组 较 小 的 植物 ， 如 拟 南 并， 其 二 悦 体 基因 组 为 ?X10zbp， 是 
一 个 特别 存 吸引 力 的 植物 。 一 旦 在 拟 南 若 或 某 一 其 它 实验 植物 中 克隆 到 QTL， 就 可 以 根据 
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利用 插入 突变 克隆 QTL 的 第 二 个 主要 问题 是 突变 等 位 基 困 效应 的 检测 。 如 上 于 述 , 任 
一 特定 QTL 的 等 位 基因 效应 可 能 较 小 ， 尽 管 揪 入 所 产生 .的 突变 比 自 然 群 体 经 自然 寺 择 生存 
下 来 的 QTL 等 位 基因 有 更 大 的 效应 , Ry SARE SIE OS B A A aR Ge Fa Bl 22 2 Pš 
HR. HERE u ie 2 eT El 2 By E A B F W ir 38 Rh R AOA RE arid < 
SIN SE ig MART RE b Se Se SER SE d BEES A ae 
的 植株 总 数 ， 这 样 每 一 重复 单 株 可 以 同时 鉴定 多 个 插入 因子 。 在 此 过 程 中 分 子 标 记 方 法 可 
能 是 必需 的 ， 因 为 借助 于 分 子 标 记 如 在 鉴定 和 克 隆 计 划 中 以 及 在 后 续 @QTL SE EE PRR 
插入 因子 。 因 此 在 原理 上 ， 涉 及 克隆 DNA 的 播 入 突变 ， 苹 先 可 作为 搬入 因子 ， 堆 后 作为 分 
子 标记 探 针 来 检测 插入 的 存在 ， 从 丽 使 数量 性 状 基因 的 克隆 成 为 可 能 。 — 


11.5.4 其 它 方 法 f 
Robertson (1885) #MYS—-HUEATSARERANAR. 这 一 方法 是 建立 在 
下 列 假设 基础 上 的 ， 妈 影响 数量 性 状 的 质量 突变 基因 (WE AEE RR) 代表 了 等 
位 基因 谱 的 一 个 极端 ， 而 另 一 极端 是 野生 型 等 位 基因 。 由 于 这 些 竹 装 的 质量 突变 基因 届 能 
团 时 影响 着 丽 线 的 数量 性 状 ， 因 而 很 明显 这 些 席位 上 的 野生 型 等 位 基因 就 负责 著 数 量 性 装 
RERE. Robertson (1989) 给 出 了 两 不 支持 上 述 假设 的 居 子 。 其 中 之 - PRR 
主 基因 控制 的 GA 产 物 缺 乏 程 度 的 差异 导致 突变 体 株 吝 的 数量 差异 。 他 还 殉 举 列 了 一 - 系 班 与 
数量 性 状 表 现 相 关联 的 同类 质量 性 状 { 表 11.3) 。Beavis 等 (1991) 发 现 所 鉴别 芍 有 关 王 米 析 
BAR QTLATE CMH MBS ARIE. Edwards% (1992) HRA S my ROK 
RY QTE 分 别 定 位 在 已 知 的 影响 株 高 的 主 基因 座位 上 , 表明 有 些 QTL 与 影响 株 高 的 主 
STIPE By. PERRI AL 2 —Jh” sk BR RRC EDS RS SS 
困 的 支持 。 在 水 稻 稻 瘟病 抗 性 的 遗传 分 析 方 面 ， 朱 立 煌 等 0994) 对 了 DH 群体 中 抗 病 和 感 病 标 
系 进 行 RAPD 分 析 将 一个 抗 病 的 主 基因 定位 在 第 8 染色 体 上 。Wang 等 994) 在 定位 表现 数 
量 抗 性 的 稻 瘟 辣 抗 性 基 央 时 ,在 第 5 染色 体 上 的 同一 区 域 也 发 现 了 与 抗 性 有 关 的 RTL。 
Helentjaris @ (1992) {A r Robertson (1985) 的 理论 为 重要 数量 性 状 的 基因 鉴别 、 克 隆 及 
遗 导 工程 操纵 提供 了 可 能 的 途径 ， 并 以 玉米 的 株 高 数量 性 状 为 模式 ， 着 手 对 有 关 岂 题 进行 
研究 。 我 们 也 许可 以 期 望 将 过 去 已 鉴别 的 基因 与 QTEE 联 系 起 来 或 将 QTL 等 价 于 传统 图 谱 上 
的 类 似 极 端 突变 体 ， 然 后 证 实 这 种 关系 ， 并 通过 相关 质量 基因 的 克隆 实现 对 QTL 的 克隆 。 
考虑 到 植 狗 和 动物 中 不 同 生 理 特性 间 的 相关 性 ， 末 用 上 述 QTL 克隆 方法 从 影响 这 些 
生理 特性 的 多 基因 系统 中 克星 一 个 或 少数 几 个 与 其 中 某 一 生理 特性 有 关 的 基因 座位 就 可 能 
对 该 宪 基 因 系 统 实现 很 大 程 谨 的 遗传 操纵 。 也 就 是 说 ， 连 使 与 多 个 生理 特性 相关 的 多 基因 
系统 的 某 一 功能 进入 一 个 高 速 运转 的 “传动 装置 > ， 可 能 会 带动 该 系统 的 其 余 功能 与 其 一 
起 运转 。 在 生长 激 索 转 化 小 鼠 中 观察 到 这 一 现象 : 生长 激 索 尽管 只 是 发 育 的 成 分 之 一 ， 
僻 当 通过 插入 额外 拷贝 的 生 手 司 素 基因 迫使 其 大 量 产生 之 后 ， 生 长 激素 足以 局 所 有 其 它 系 
统 作出 适当 的 皮 应 。 因 此 ; 只 克隆 影响 某 二 数量 性 状 的 少数 几 个 多 基因 座位 ， 就 可 能 吓 以 
使 其 它 有 关 的 基因 座位 作出 连锁 反应 (METER RRA SRE 
列 同 源 性 ， 在 一 个 物种 中 克隆 的 QTL RUGS. CUARER ELAR ARS 
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AM. FARE, SR TAR RRR TEFIE SEO AERA 
8E. BiULEC— reb EEN QTL 也 可 为 近 缘 物 种 同 源 QTL 的 克隆 提供 非常 直接 的 鉴定 。 


11.6 5QTLEMAXH RAH 


从 整体 上 看， 至 少 在 目前 .上 述 有 关 的 QTL 克隆 策略 还 存在 许多 尚 待 解决 的 问题 。 首 
先 ， 数 量 性 状 的 遗传 表达 一 般 涉 及 一 个 以 上 的 基因 座位 。 在 理论 上 ， 夕 们 可 以 采用 一 般 的 
基因 克隆 方法 将 效应 较 大 的 QTL 一 -一 克隆 出 来 , 但 如 合 将 这 些 克 隆基 因 组 装 成 一 个 整体 ， 
使 之 在 新 的 遗传 背景 下 实现 正常 的 表达 则 是 一 个 尚 待 探 索 的 难题 ， 否 则 就 难以 证 明 容 个 


QTL 的 整体 效应 。 


其 次 ， 许 多 所 谓 的 数量 性 状 实 质 上 起 许多 不 同 或 相关 性 状 构成 的 复 台 体 ， 如 作物 的 产 
硬性 状 古 由 各 个 产量 构 威 因 束 《性 状 ) 综合 而 成 的 ， 而 种 子 汕 分 或 蛋白 质 的 合 量 则 与 多 种 
化 合 刚 和 氨基 酸 有 关 。 因此 ， 数 量 人 性 状 本 身 的 精细 分 解 和 分 析 ， 是 这 关 数 量 性 状 基因 克 
隆 的 基础 。 这 杆 分 解 和 分 析 的 方法 束 及 生化 、 生理 。 仍 前 、 细 及、 分 化 、 发 序 等 许多 未 
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同学 科 的 研究 手 眉 。 将 同一 数量 人 性状 前 分 为 斤 个 不 同 的 组 分 ， 也 有 利于 基因 的 定位 与 克 
BE. 如 将 作物 由 多 基因 造成 的 低 结 实 性 前 分 为 出 于 雄性 不 育 、 肉 性 不 育 引 起 药 低 结实 ， 
或 由 于 三 宫 鸡 交 、 花 粉 败 育 等 不 同 原因 引起 的 低 结实 ， 就 可 能 将 多 个 让 传 因子 分 解 为 起 不 
mennan, 

| RRM 3351394 3 外 界 环 境 和 生物 体内 部 遗传 背景 的 较 大 影响 。 外 部 环境 
"PA 光照 、 温 度 、 湿 度 、 各 种 土壤 亲子 等 ) 对 数量 性 状 的 者 现 型 起 著 重 要 的 修 做 
作用 。 在 很 多 情 涡 下， 外界 环境 成 为 性 状 表达 的 “调节 因子 ”, 如 在 水 稻 中 发 现 的 备 种 站 
(GR) 第 不 育 系 ， 其 不 育 性 的 表现 就 受 外 界 光 ( 温 ) 条 件 的 制约 。 来 自 间 一 对 亲本 的 遗传 群 
体 ， 在 不 同 的 环境 条 件 下 对 数量 性 状 进行 评价 ， 采 用 前 述 的 QTL 作 攻 方法 进行 作 图 , RR 
所 检测 到 的 QTL 只 有 一 部 分 是 可 在 不 同 环境 下 同时 检测 到 的 ， 而 其 它 的 则 与 特定 的 环境 
相 联 系 ， 表 现 出 环境 依赖 性 。 因 此 ， 为 了 有 效 地 进行 QTL 的 作 图 和 克隆 ， 还 必须 研究 不 
同 数量 性 状 表 达 所 需 的 特定 环境 条 人 忻 ， 将 综合 的 环境 因子 分 解 为 具体 而 又 精确 的 外 界 条 性 ; 
并 使 不 同 遗 传 材 料 间 目标 数量 性 状 的 差异 在 受 控 的 特定 条 件 下 达到 最 大 , 即 最 夫 限 度 地 区 
YB QTL 的 效应 。 

第 四， 数量 姓 状 基因 的 表达 在 很 大 程度 上 受到 遗传 背景 的 影响 。 这 表现 在 控制 不 赔 的 
”数量 性 状 的 基因 之 间 ， 数 量 基 因 与 其 它 主 效 基 因 之 间 ， 它 们 的 作用 不 是 相互 独立 的 。 因 此 ， 
当局 一 数 基 基因 处 于 不 同 的 遗传 萌 景 时 ， 其 表达 的 程度 是 有 差异 的 。 和 遗传 音 景 的 蜡 质 性 
是 址 成 不 同 遗 传 实验 结果 难以 相互 验证 的 重要 原因 之 一 。 在 质量 性状 的 莹 和 传 研究 中 ， 采 用 
只 具有 目标 性 状 存在 差异 的 ( 近 ) SEAR (参见 第 5 章 ) 作 为 遗传 研究 的 材料 ， 可 以 大 大 
降低 迪 传 背景 的 拭 夺 性 ， 从 而 更 精确 地 研究 目标 基 头 的 效应 。 与 此 相 类 似 ， 在 分 子 数 量 址 
BRIT, WG Tee REAR AR) 的 近 等 数量 基因 系 以 减少 遗传 萌 景 的 二 
扰 。 不 过 ， 数 量 性 状 近 等 基因 系 的 培育 是 一 项 费时 而 县 效率 较 低 的 工作 ， 目 前 尚 来 见 有 关 
的 报道 。 

第 五 ， 与 质量 性 状 类 似 ， 数 上 晕 性 状 的 遗传 表达 是 与 发 育林 联系 的 ， 存 在 表达 的 发 育 阶 
段 性 。 研 究 数 量 性 状 表达 的 发 育 遗 传 学 问题 ， 不 仅 基 经 典 的 数量 中 传 分 析 所 必须 的 ， 而 且 
有 动 于 确定 数量 性 状 遗 传 差异 表现 的 最 佳 时 期 ， 从 而 为 QTL 作 图 和 克隆 莫 定 基础 。 我 们 
和 授 过 对 水 稳 不 同 发 育 阶段 分 正 数 的 遗传 分 析 ， 证 实 了 同一 数量 性 状 在 不 同 发 育 时 期 表达 的 
差异 ， 确 定 了 对 分 莫 数 进行 评价 和 选择 的 适当 时 期 为 分 药 记 期 (Xu 和 Shen1991) 。 在 这 一 
时 期 ， 不 同 遗 传 材料 之 间 分 巷 数 的 差异 达到 最 大 ， 是 区 分 各 种 可 能 的 QTL 其 因 型 的 最 储 时 
期 。 可 以 说 ， 对 目标 数量 性 状 进行 发 育 遗 传 学 的 以 入 研究 是 QTL 克隆 的 基础 性 工作 , 而 
这 些 工作 目前 还 做 得 很 少 。 

此 外 ， 根 据 Robertson (1985) 提出 的 设想 进行 数量 基因 的 分 离 ， 还 必须 对 影响 同一 
数量 性 状 的 主 效 基 因 和 微 效 基因 进行 研究 ， 以 探 明 它们 对 性 状 表达 的 相对 贡献 、 丙 者 间 的 
相互 关系 和 相互 作用 。 在 统计 分 析 上 ， 还 需 发 展 与 之 相 适 应 的 、 可 以 鉴别 不 同类 民 基 因 、 
可 估计 基因 效应 的 遗传 模型 和 方法 ， 以 及 发 展 惜 助 于 分 子 标记 进行 主 - 微 效应 QTL 作 图 的 方 
ik. 目前 这 类 问题 及 其 相关 研究 已 引起 分 子 遗 传 学 和 数量 遗传 学 两 个 领域 科学 家 的 重视 
{黄豆 栋 1993a,b; Eltson 1984; Jiang 等 1994)。 

在 理论 上 ， 我 们 可 将 分 子 生 物 学 伟 域 发 展 的 各 种 分 子 克 放 技术 应 用 于 数量 性 状 的 遗传 
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损 级 -但 在 实践 上 ， 由 于 数量 竹 状 的 评价 对 于 群体 的 依 赖 以 及 外 界 环境 对 数量 表 型 的 于 执 ， 
而 而 需要 上 发展 与 之 相 造 应 的 研究 方法 。 
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附 隶 


附录 部 分 包括 三 方面 的 内 容 : QTL 作 图 软件 ， 进一步 阅读 的 参考 交 献 ， 以 及 练习 题 。 
我 们 希望 通过 这 个 附录 为 读者 提供 更 多 的 信息 。 QTL 作 图 软件 作为 我 们 近 几 年 的 研究 或 时 
奉献 给 读者 。 我 们 收集 了 反映 分 子 数 入 泪 传 学 相关 领域 及 最 新 进展 的 参考 文献 ， 以 期 为 读 
者 提供 更 广泛 的 萌 景 材料 。 为 了 和 儿 助 初学 者 通过 实践 来 册 固 有 关 的 知识 ,我 们 还 编写 了 若 
十 练习 题 供 参考 。 


Al QTL 作 图 软件 _- 


附录 Al 提供 了 本 书 第 6~8 章 所 介绍 的 常用 马 TL 作 图 方法 的 计算 机 程序 , 包括 用 于 
QTL 作 图 的 数据 文件 的 建立 , 采用 标记 基因 型 之 间 数 量 性 状 的 平均 值 比较 法 、 单 因素 方 益 
分 析 法 、 以 单一 标记 为 基础 的 矩 估计 法 和 和 最 太 似 然 法 以 及 以 两 个 相 邻 标记 次 基础 的 区 间 帮 
图 法 进行 QTL 作 图 。 全 部 程序 采用 Quiek BASIC 语言 设计 ,可 在 PC 286 及 其 以 上 的 微 
机 上 应 用 。 其 中 DATASET.BAS 为 后 续 所 有 程序 建立 数据 文件 , 其 中 的 DATA 来 自我 们 的 研 
究 资 料 ， 与 第 6~8 章 所 引 实例 完全 相 闪 。 读 者 车 要 分 析 自 己 的 数据 ,只 熏 蔡 摸 其 中 的 DATA 
语句 。 所 要 分 析 的 数据 可 来自 蘑 个 具体 的 实验 ,也 可 以 基 通 过 计算 机 模 氢 所 产生 的 数据 。 
为 了 减少 程序 录入 的 错误 ， 谈 者 可 来 信 索 取 录 有 这 些 程序 的 软盘 。 


Al.1 建立 数据 文人 性 (DATASET.BAS) 


程序 名 称 : DATASET.BAS | 

程序 用 途 : 为 后 续 的 其 它 程序 建立 可 以 调用 的 顺序 文件 ， 并 同时 输出 整理 好 的 数据 。 
程序 运行 的 结 果 之 一 是 建立 两 全 顾 序 文件 ， 一 个 名 为 “Tiraitaat*， 用 于 存放 数量 性 状 观 
铀 值 ， 一 个 名 为 “Marktdat*, 用 于 存放 分 子 标记 数据 。 

DATA 语句 的 说 明 : 

用 于 QTL 作 图 的 基本 数据 包括 作 图 群体 的 数量 性 状 表 型 值 和 分 子 标记 数据 。 数 据 以 
群体 中 的 分 高 单位 为 基础 ， 例 如 F. 和 BC 群体 也 单 株 为 单位 ,而 DH 群体 以 株 系 为 单位 。 
如 果 DH 群体 在 具体 观 铀 数量 性 状 时 每 个 株 系 考查 了 多 个 植株 , WAS PRS 
HAKER Fr RRt. JLAREH TF: 

85 SERRA, FDA Fas BCR DH. 

86 产生 作 图 群体 的 两 个 亲本 的 和 名称， 依次 为 母 本 、 父 本 

87 和 标记 基 罗 型 种 类 的 代码 ， 第 一 个 数字 代表 母 本 基因 型 ， 第 二 个 数字 代表 父 本 基因 
迎 , 第 三 个 数字 代表 条 合体 类 型 ， 第 同 个 数字 代表 因 各 种 可 能 的 原因 所 造成 的 数据 缺失 。 
一 般 这 四 个 数字 依次 为 1,3,2,0。 

90-100 数量 性 状 的 和 名称 
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1011— 1071 数量 性 状 表 型 值 ， 排 列 须 序 为 第 ~- 植株 或 株 系 的 第 1，2，...， e ARE 
状 ， 然 后 是 第 二 植株 的 第 1，2，..….， CAER, ..，。 

M10—1170 分 离 单 位 的 标记 基因 型 种 类 ， 共 中 第 -- 行 的 数据 依次 为 染色 体 编号 、 标 
记 或 用 于 分 子 杂交 的 探 针 名 称 、 与 探 针 相 结 合 的 限制 性 内 切 酶 的 名 称 。 随 后 的 数据 为 群体 
中 各 个 分 离 单 位 的 标记 基因 型 。 


程序 : 


10 ’ Program for transformation of trait and marker data into files, 


* Traitdat and Markdat, which will be used by other programs 


15 INPUT "Population size; n= ^; n. 
INPUT “Number of quantitative trait; e= "c 
20 INPUT “Number of molecular markers; m=”; m 


25 DIM trait $ (c), irait(n, c), cbr(m), pro $ (m), RFLP(m, n) 
p5 $ =" idi Hii dH GE HEH HIER ER" 


ps = dio" 


`x 


30 OPEN ^Traitdat^ FOR OUTPUT AS #3 


READ Pop $. p1$.p2 $, hompi, homp2, hetero, missing f 
WRITE #3, Pop $, pl$,p2$, kompl, homp2, heterr, missing, m,n, c 
FORi=1 TO c: READ trait $ Gi}: WRITE #3, trait $ Gi): NEXT I 
FORi-1 TOn 
FOR j= 1 Toce 
READ traitG, D: WRITE #3, trait(i,- jj 
NEXT j,i 
45 CLOSE 


50 OPEN *Markdat” FOR OUTPUT AS #3 
FORi-1 TO m 
READ chr(i}, pro $ G), eag : WRITE #3, chr(i), pro $ (1) 
FOR j=1 TO n 
READ RFLP(, j): WRITE #3, RFLP(, p 
NEXT ji 

60 CLOSE 


70 OPEN “rawdata* FOR OUTPUT AS #4 

PRINT :PRINT :PRINT #4, : PRINT #4, 

PRINT #4, "Phenotypic values ofquantitative traits in the mapping population" 
- 234 - 


PRINT #4, p Š 


PRINT *Phenctypic values of quantitative traite in the mapping population” 


PRINT p$ 


FORi-1 TO n 
PRINT #4, USING "iit"; 


PRINT #4, USING ph $; traitdi, I): traitG, 2); traitG, 3); traitd, 


PRINT USING *## *; i; 


4); trait(i $) 


PRINT USING pë $; traitti, 1); trait(ü, 2); trait(ü, 3); treit(i, 4); trait(ü, 85) 


NEXTi 

PRINT #4, p $ : PRINT #4, "Trait no:* 

PRINT p $ : PRINT *Trait no:* 

FORi-1 TOc f 

PRINT #4, i; TAB(5);7---*, : PRINT #4, trait § 0) 
PRINT i; TAB(5):7---"; : PRINT trait $ (i) 

NEXT i 


PRINT #4, : PRINT #4, : PRINT #4, : PRINT #4, 
PRINT :PRINT :PRINT :PRINT 


PRINT #4, “Molecular genotype of plantsor lines" 
PRINT #4, " in the mapping population" 
PRINT #4, p $ 

PRINT "Molecular genotype of planta or lines" 
PRINT * in the mapping pupolation” 

PRINT p $ 

FOR i= 1 TO n 


.PRINT #4, USING *##"*; i: = 


PRINT #4, TAB(4); 

PRINT USING *##”; i; 

PRINT TAB(4); 

FOR j= I TO m 

PRINT #4, USING "itg"; RFLP, i); 

PRINT USING "g###*; RFLPG, i); 

NEXT j: PRINT :PRINT #4, 

NEXT i 

PRINT #4. n $ 

PRINT #4, "Mapping population: "; pl $;*/f; p2$; " "; Pop t 
PRINT #4, “Population size; n=”; n a 

PRINT #4, "Number of quantitative trait; e=”; c^ 


PRINT #4, "Number of molecular markers; m="; m 


ivan 


=== 2 "s š yl 


ce cS ART 


CR ATE dl 


PRINT #4, "Marker genotype: "; hompl; ^: "; pi $ 


PRINT #4, * “; homp2;": "; p2$ 
PRINT #4, * *; hetero; 7: 7; "FF 
PRINT #4, ” *; missing; *: "; "Missing" 
PRINT p S 


PRINT "Mapping population: *; p1$ ;*/^; p2$; # =; Pop š 
PRINT *Populstion size; n=": n 

PRINT "Number of quantitative trait; c=”. c 

PRINT “Number of molecular markers; m=": m 

PRINT “Marker genotype: *; hompl; ": *; pl $ 


PRINT * *i homp2;,*: *; p2 $ 

PRINT * *; hetero; *": *; "Fie 

PRINT * "; missing; ": |“; "Missing" 
BÜ END 


8 DATA "F3" 
66 — DATA "Zhei-Ye-Qing 6”, *ding-Xil17" 
87 DATA 1,3,2,0 
90 DATA "Days to heading" 
DATA "Plant height (cm}* 
DATA "Length of panicle (em) * 
DATA "Number of Spikelets/panicle* 
100 DATA *Fertility(%)" 


1001 DATA 126,115,20.5,129,42.64,107,127,27.5,356,44.04 
DATA 112,123,29.0,341,25.81,95,117,20.5,202, 60.89 
DATA 115,121,24.0,285,26.67,110,127,24.3,311,34. 73 
DATA 101,105,20.7,126,42.06,119,116,25.2,237,46.84 
DATA 116,112,22.0,217,56.68,115, 111,24. 7,186, 55.91 


1011 DATA 104,115,27.5,330,28.79,109,106,22. 5,162.88 58 
DATA 307,115,26.0,270,40.00,124,123,25.7,314,44.27 
DATA 123,97,20.7,148,49.32,111,111,24. 9,254,35.04 
DATA 119,110,22.0,322,72.05,118,126,26.8,357,98. 57 
DATA 124,102,25.7,223,18.28, 102,110,23.0,231,45.02 


10231 DATA 116,126,24.5,310,21.94,113,111,19.5,201,47.78 
DATA 115,132,28.3,411,27.49,101,102,22.8,171,32.16 
DATA 109,120,23.4,235,36.05,111,138,26.5,294, 51.90 
DATA 110,122,29.9,224,60.27,115,123,27.5,233,47.21 

~ 238 一 


103i 


1041 


1061 


1061 


1071 


1319 


1120 


1130 


DATA 114,111,74.0,187,25.83,108,118,26.5,227,39, 66 


DATA 114,119,24 5,221, 48.71,119,105,20.0,2732,31.00 
DATA 105,126,30.6,245,28.98,118,134,27. 0,827, 55. 65 
DATA 118,110,25.7,360, £0, 56,116,123, 24.0,217,71.43 
DATA 107,11B,23.4,183,64.49,114,123,26. 5, 207, 53. 6h 
DATA 124,107,21.7,224,69.64,109,106,25.4, 254,60, 63 


DATA 103,123,25.2, 186,60. 22,106,108, 20. £, 115, TB. Z6 
DATA 92,100,24.2,260, 8Z. 89,115,112, 20. 5, 188,562.65 

DATA 113,113,24.0,270,81.11,10B8, 113,25 5, 247,15. 70 
DATA 125,105,2).8,155,44.94,120,105,19.0,1285,35. 68 
DATA 101,110,22.5,215,84. 72,121,104, 23. 5, 161, 78.5 


DATA 124,982,21.5,188,16. 93,122,110, 21. 5,182, 43,96 
DATA 112,112,21.5,156,77.42,114,1297,23. 1,189, 64. 4 d 
DATA 108,97,15.1,162,27.16,124,122,24 9, 914,78 90 
DATA 88,108,23.0,172,47.67,112, 110, 283.2,198,56.57 
DATA 114,140, 27.0, 202, 73,27, 118, B4, 20. 0, 187,86.10 


DATA 106,110,22.7,176,81.82,117,106,25.6,227, 36.56 
DATA 114,85,22.2,154,12.64,111,107,25.5,220,76. 85 
DATA 118,716,24.5,189,43.02,105,50,21. 5, 145,23. 4€ 
DATA 108,95,92.1,:48,64. 45,104,120,25. 5.167,52. 10 
DATA 103,101,20.5,134,76.152,99,104,23.5,225, 80.00 


DATA 109,124,25.5,210,43.12,115,118,28. 7,237,585. 48 
DATA 112,118,22.3,188,30. 30,111,135,28.9,213, 49.77 


DATA 114,100,19.8,155,8.45,117,131,26.5,327,44.34 


DATA b,R(575, Hind ITI 


DATA 1,2,2,1,3,2,3,2,1,8,2,2,2,3,1,5,2,1,2,2,2,2,2,8,1,2,1,2, 2, 
DATA 2,2,2,2,3,5,3,2,3,2,2,1,2,1,2, 2,2, 3, 2,2, 2,5, 5,3,5,1,2,2, 1,Z 


DATA 1,8,8,8,1,5,1,2,8,2,2,1,8, 2, 1,1 


DATA 5, RG13, Hindi 


DATA 1,2,1,1,8,2,3,2,2,3,2, 2, 2,3,1,3,8,0,1, 2, 2, 2, 3,2, 1, 1, 1,2, 8,2 
DATA 2,3,2,2,3,2,2,2,5,2,8,8,2,8,2,2,1,3,2,2,2,8, 2,3,2,1,2,2, 5,2 


DATA 1,2,2,8,1,5,1,2,3,2,2, 2,3, 2,1,Z 


DATA 5b, RZ70,HindTII 


DATA 3,2,1,3,1,1,2,2,5,5,8,8,2,2,8, 2,2, 2,1,1,2,2, 2,2,2,2,2,2,2,8 
DATA 2,2,2,2,2,2,2,2,8,2,2,3,8,3,2,2,2,2,2,5,2,8,8,8,8,2,3,2,2,2 


DATA 1,3,3,3,1,3,2,2,3,2,8,1,3,2,2,1 
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1140 DATA 5,RG697, EcoRV 
DATA 1,8,2.1,3,2,2,0,0,0,0,2,0,2,0,3,2,2,2,0,1,2,2,1,1,0,1, 2,2, 
DATA 2,2,3,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,1,2,1,2,2,2,2,2,2,3,2,8,2,2,5 
DATA 2,3,3,3,1,3,1,2,2,3,5,0,3,1,3,1 


1150 DATA 5,8 G474, X bal 
DATA 1,3,1,2,2,1,1,3,2,3,2,2,2,3,1,2,2,2,2,2,2.3,2,3,0,2,1,2,2,8 
DATA 1,2,3,2,2,2,2,2,2,2,2,8,2,2,2,2,2,1,2,1,2,3,2,1,83,2,5,2,2,8 
DATA 2,3,2,3,1,3,1,2,2,3,3,1,2,%,3,1 


1160 DATA 5,RG435,HindlII 
DATA 1,95,1,71,3,2,2,5,2,8,2,2,2,2,3,8,2,0,3,2,2,8,2,8,1,1,2,2, 2,3 
DATA 2,2,3,2,2,2,2,2,1,2,2,2,1,3,2,2,2,1.2,1,2,8,2,1,3,1,3,2,2,3 
DATA 2,3,2,3,1,3,1,2,2,3,3,1,2,2,3,1 


170 DATA 5,R7*225,XbaI 
DATA 1,3,2,1,3,2,2,8,2,3,2,2,2 3,2,5,2,1,8,2,1,3,0,8,1,2,1,2,2,3 
DATA 2,2,2,2,2,2,2,2,8,2,2,1,1,1,2,2,2,1,2,2,2,3,2,2,3,2,8,1,2,3 
DATA 2,3,2,3,1,3,1,2,2,3,3,1,2,2,8,1 


程序 运行 时 ， 普 先 要 求 输入 群体 大 小 Q0. AAR Cc) 和 分 子 标 
记 数 tm) 。 运 行 结束 时 将 产生 “Traitdat” 和 "Markdat* 两 个 顺序 文件 , 同时 输出 以 下 结 
果 (这 些 结果 同时 存 人 名 为 "rawdata” 的 文件 ， 可 人 殿 DOS 的 EDIE 命 令 或 其 它 编辑 软件 所 
调用 。 | 

JS 47 En (a-76, c=5, m-7): 


Phenotypic values of quantitative traits in the mapping population 


momo nT VA F... en m 


1 126 115 20.5 129 42.64 
2 107 127 27.5 356 44.94 
8 112 128 329.0 341 25.81 
4 95 117 20.6 202 60.89 
5 115 121 24.0 285 26.67 
6 110 3227 24.38 311 84.73 
7 101 103 20.7 126 42.06 
8 118 118 25.2 237 46.84 
9 118 112 22.0 217 56.68 
10 115 111 24.7 186 55.91 


75 114 100 19.8 155 6.45 
Té 117 131 26.5 327 44.34 


Trait no: 

i ---Daysto heading 

2 ---Plant height (cm) 

3 -—Lengthof panicle (cm) 

4 -— Number of spikelets/panicle 
B  ---Fertility (95) 


Molecular genotype of plants or lines 


in the mapping pupolation 


1 1 1 3 1 1 i 1 
2 2 2 2 3 3 3 3 
3 2 1 1 2 1 1 2 
4 1 1 3 1 2 1 1 
5 3 3 1 8 2 3 3 
6 2 2 1 2 1 2 2 
7 8 3 2 2 1 2 2 
8 2 2 2 0 3 3 8 
9 1 2 8 0 2 2 3 
10 3 8 3 0 3 8 8 
76 1 1 2 3 3 3 
76 2 1 


—————— —— —— ee ee — — eb —— — —— — M —À — — — Tl... 


Mapping population: Zhai-Ye-Qing B/Jing-Xi 17 F2 
Population size; n- 76 
Number of quantitative trait; c= 5 
Number of molecular markers; m- 7 
Marker genotype: 1: Zhai-Ye-Qing B 
8 : Jing-Xi 17 
2: F1 
0 : Missing 
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AL2 Eg (QTLMEAN.BAS) 


程序 各 称 : QTLMEAN.BAS 
EHE: ”通过 + 测验 ， 比 较 标 记 基 因 型 之 问 数量 人 性状 的 平均 信 ， 进 行 标记 -数量 性 


状 之 癌 相 互 关 联 的 检测 。 


10 


30 


40 


50 


60 


DATA 语句 : 所 列 数据 为 + 测验 所 需 的 显著 人 性 值 。 
程序 : 


' Program for detection of phenotypic difference between alternative 
' marker genotypes by t-test 
^ This program uses data files set by the program DATASET.BAS 


WIDTH "LPTI:^, 250 


OPEN "Traitdat* FOR INPUT AS #3 
OPEN ^qtlmean^ FOR OUTPUT AS # 4 


INPUT #3, pop $, p1$, p25, homp!, homp2, hetero, missing 
INPUT #8, m, n,c 
IF pop $ = "F2" THEN ww = 3 ELSE ww =2 


DIM trait $ (c), trait(n, c), ch $ (e), pro $ (m) 
DIM mark(m, n), chr(m), m3(3,c), n(3), r(3), s(3) 
DIM xxxr(3,n}, t4(8, c), dí4(3, c), +(20), t1(200), t2(200), ttic) 


FORi-1 TO 30: READ titi), t2) : NEXTi 
READ t1(40), t2(40), t1(60}, t2(60), t120), t2(120), t1(200), $2(200) 


bb Ẹ = w 


PRINT #4,”Detection of phenotypic difference between alternative marker genotypes" 
PRINT #4, "^ byt-test (w* ands» show significance at 1% and 5% levels,” ` 

PRINT #4, " respectively; trait numbers are 12,..) * 

PRINT #4, bb $ 

PRINT #4, "Chr Marker "; 

PRINT " Detection of phenotypic difference betweenalternative marker genotypes" 
PRINT * by t-test (+s aod» showsignificance at 1% and 5% levelg, * 

PRINT * respectively: trait numbers are 1, 2, ...) * 

PRINT bb $ : PRINT "Chr Marker *; 

FORi-1 TO c 

PRINT £4, TAB(15 + i» 9); i; - PRINT TABUS +i*9}; i; 

NEXT i 
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SO 


| PRINT #4, : PRINT : PRINT #4, bb $: PRINT bb $ 
70 FORi-1 TO c: INPUT #3, trait $G) : NEXTi 


FORi-1 TO n: FORj-1 TO c 
INPUT #3, trait(ü, j) 

NEXT j,i 

CLOSE #3 


80 OPEN “merkdat” FOR INPUT AS #3 
FOR i= 1 TO m: INPUT #2, chr(i), pro $ i) 
FOR j= 1 TO n: INPUT #3, markt, j) 
NEXT ji 
CLOSE #3 


90 FORii-1 TO m 
FOR jj = 1 TO c 
FOR j= 0 TO ww:n() -0: z(j = 0: gG) = D: NEXT j 


FORi-1 TO n 

IF mark(üi, i} > 8 THEN mark(ii, i) = 0 
nímark(i, 9)) = n(mark(iü, i) + 1 

x(merk(ii, i) = x(mark(i, i)) + traiti, jj) 
rxx(mark(ii, i), n(mark(i, i)) = traiti, jj) 
s(mark(ii, i) = s(mark(i, i)) + traiti, jf} ^2 
NEXT i 

x =Ü: HB =Ü . 
FORi-1 TO ww:xlü) = 0: si) = 0: NEXTi 
FORi-1 TO ww 

IF nú) <2 THEN 306 

NEXT i 


non= n(l + n(2) + n(3) 

FORi-1 TO ww:FOR j- 1 TO nti} 

x-x-txrx(ü. jf} : 8 = 8 t xxx(ü, jy * 2 

zi) = xlü) + xrr(ü, j} : 810} = elfi} + xrx(ü, D * 2 
NEXT ji 

ass ege~- y^ Z / mn: est = OÜ 

FOR i= 1 TO ww:sst = set + x1) ^ 2 / nG: NEXT: 
est = sst — x ^ 2 | nn: sse = sss - ast. 


FOR j= 1 TO ww 
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95 


100 


103 


104 


s) = (sQ) -x ^2/ ag / w - D : x) = x() / ng) 
NEXT j 


IF ww -2 THEN 95 

t4(2, jj} = ABS(xü)- x(3) / SQR(GO) / n(D + 2) / n(3)) 

8100 = (s(1) / n) ^ 2/ Mma) - D + (s(3) / n(83) ° 2 / MO - 1) 
dfA(2, j) = (() / n() + s5(3) / n(3) ^ 2 / 8100 

t4(3, 3) = ABS(x(2)- x(3)) / SQR((3)/ n(3) + a(2) / n(2)) 

8200 = (a&(8) / n(3}) * 2 / (n(3) - I) + (&(2) / n(2)) ^ 2/ (n(2) - 1) 
df4(3, 3) = (s(3) | n(3) + sf2 | n(2)) + 2 / s200 

t4(ü, jp = ABS(x(D- x(2)) / SQR(s(D / n(1) + s(2) / nap 

e300 = (etl} / ndy *2/ Ga} -1) + (2 / n(2) * 2 / (n(2) - 1) 
df4(L ji} = (GG) / nG) +a) / n(2)) * 2 / 2300 

m3(L jj = x(t}: m3(, jj = x(2): m3(3, j) = x{8) 

tt) = (A, jj) + tá@, j) + 140, 3X0 / 3 

NEXT jj 


vv = chr(ii) 

IF vv <> w THEN PRINT USING *## "; chr(ii); ELSE PRINT * *; 

IF vv <> w THEN PRINT #4, USING “HH "; chri); ELSE PRINT #4, * *. 
PRINT #4, TAB(5); pro § (i; : PRINT #4, TAB(14); "1-2"; 

PRINT #4, TAB(20); : PRINT T'AB(5); pro $ Gi); 

PRINT TAB(14); *1-2*; : PRINT TAB(20); 


FOR j-1 TO c 

PRINT #4, USING "itc 3E. 3HE"; m3(1, 3 — m3(2, jy; 

PRINT USING "“###.##7; m3(, j) - m3(, j); 

IF df4(1, p >60 THEN df4(1,j} = 120: GOTO 103 

IF df4(l, j >40 THEN df4(1,) = 60: GOTO 103 

IF df4(i, j >30 THEN df4(1,) = 40: GOTO 103 

JF t4ü, j >t2(df4a, j) THEN PRINT #4, “++”; : PRINT "»« *; : GOTO 104 
IF t4(], j > ti(df4(1, j) THEN PRINT £4, "« "^;;: PRINT *« *; : GOTO 104 
PRINT #4,” "; : PRINT” *; 

NEXT j 

PRINT #4, : PRINT 


IF ww « 3 THEN 200 
PRINT #4, TAB(14); "1-3*; : PRINT #4, TAB(20); 
PRINT TAB(14); “1-37; : PRINT TAB(20); 


FOR j= 1 TO c 
PRINT #4, USING "HHH. HH”: m30, j} - m3(, j); 


- 242 - 


PRINT USING “###.##"; m3(1, j) - m3(3, p); 
IF df4(2, p > 60 THEN df4(2, j = 120: GOTO 105 
IF df4(2, j > 40 THEN df4(2, j = 60: GOTO 105 
JF df4(2, j >30 THEN df4(2, p = 40: GOTO 165 
105 IF t4(2. j} > t2(afa(2, j THEN PRINT #4, “es, : PRINT fee ^; :GOTO 105 
IF t4(Z, j > tl(2f4Q, p) THEN PRINT #4, ”+”,: PRINT ^» "; : GOTO i06 
PRINT #4," *; ; PRINT" *; 
106 NEXT j 
PRINT £4, : PRINT :PRINT #4, TAB); *2-25, 
PRINT £4, TAB(200; : FRINT TABQ4Y; 72-27, : PRINT TAB(20). 
FOR 3-1 TO c 
PRINT #4, USING "g £t. £i"; m3i9. P - m8, p; 
PRINT USING “4##.##7; m3(2, p - msi, jY; 
IF df4(3, j} >60 THEN dí4(3, jp = 120. GOTO 107 
IF df4(3, jP > 40 THEN df4(3, = 60: GOTO 107 
IF df4(3, j} >30 THEN df4(8, j) = 40: GOTC 101 
107 IF t4(3, j »12(df4(8, D) THEN PRINT #4, "ss "^; : PRINT "ee 7; : GOTO 108 
IF t4(3, j > ti(df4(3, j) THEN PRINT 3t4,"-";:: PRINT ^» *; : GOTO 108 
PRINT #4,” ";: PRINT* *; 
108 NEXT j 
PRINT #4, : PRINT 


200 we vv 
PRINT #4, : PRINT 


300 NEXT ii 
PRINT bb $: PRINT #4, bb $ 


CLOSE 
END 


400 DATA 12.705,63.657,4.302,9.925,3.152,5.841,2. 776,4.604,2.571,4.032 
DATA 2.447,3.707,2.360,8,499,2.306,83.355,2.262,8.250,2.228,8.169 
DATA 2.201,3.106,2.179 3. 055,2.160,3.012,2.145,2.977,2.131,2.947 
DATA 2.120,2.921,2.110,2. 888,2.101,2.878,2,093,2.861,2.086,2.845 
DATA 2.080,2.831,2. 074.2. 818,2.069,2.807,2,064,2.797,2.050,2.787 
DATA 2.055,2.779,2.052,2.771,2.048,2.763,2.045,2.758,2.042,2.7 50 
DATA 2.921,2.704,2.000,2.680,1.980,2.617,1.960,2.576 


对 于 PRK, 有 三 种 标记 基 固 型， 相互 之 间 有 三 组 比较 。 其 中 1-2，1-5 和 2-3 分 别 
- 2483 - 


Tk SEDE dE US EA K PPE E ZB ik IK ZA, RES dE DSL DORT ZEE RARE 

PREGA Fe Zr PT GRE 65 52 2 HE 8133 4- DRE FR] BEER ep. MT IO 

t 值 〈 此 结果 同时 存 入 "QTLMEAN* 文件 供 DOS BS EDIT 命令 或 其 它 编辑 软件 调用 。 
运行 结果 : 


Detection of phenotypic difference betweein alternative markergenoaotypes 
by t-test {++ nnd showsignificance at imMand 5% levels, 


respectively; trait numbers arel, 2, ...) 
Chr Marker 1 pi a 4 B 

5 RG573 1-2 2.21 -0.19 -1.06 —41.74* 6.55 
1-3 2.19 5.99 0.96 8.28 8.65 

2-3 -0.02 6.18% Z.03«« 45.00w=*  -2.86 

RG13 1-3 3.84 0.24 -0.86 -28.392 0.51 
-1-3 2.87 8.63 1.10 -16.71 -1.11 

2-3 -0.97 3.39 1.76** 11.62 -1.63 

R279 1-2 1.02 1.78 1.00 20.92 -5.73 
1-3 2.49 . B.44 = 2.7500 68.93e=. —I1.84 

2-3 1.47 6.67» 1.70» 48.0lee -6.1] 
RG697 1-3 -1.04 1.88 0.46 -14.98 -18.67* 
i-3 1.50 6.75 0.28 -10.92 8.00 
2-3 2.54 4.90 -0.24 4.07 16.67% 

RG474 2 3.05 -0.79 -0.08 -31.95 1.45 
1-3 5.10 4.63 0.87 -1.96 4.12 

2-8 2.05 5.42 0.92 ` 29.98 2.67 

RG435 1-2 2.35 0.15 -0.40 -14.44 5.12 
1-3 2.98 3.97 -0.01 -9.70 13.84* 

2-8 0.63 8.82 0.40 4.75 8.73 

RZ225 1-2 -0.72 -1.40 -0.26 -7.18 -4.38 

3 -0.77 5.97 0.73 2.93 5.45 

2-3 -0.06 7.38% 0.99 10.04 $6.86 


— m Í mm 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 =- 


A1.8 HAAT (QTLVAR.BAS) 


ra 


30 


49 


60 


70 


80 


AES: QTLVAR.BAS 


程序 用 途 : 采 诈 单 困 素 方 束 分 析 方 法， 比较 不 同 标记 基因 型 之 向 数 量 性 状 的 差异 ， 以 
检测 标记 -数量 性 状 的 相互 关联 。 


程序 : 


-* Program one-way analysis of variance betweenalternative marker 


Ld 


genotypes by F best 
' This program uses data files set by the program DATASET.BAS 


WIDTH *LPT1:", 255 
OPEN "qtivar" FOR OUTPUT AS #4 
OPEN "Traitdat^ FOR INPUT AS #3 


INPUT #3, pop $, p1 $, p2 $, hompt, homp2, hetero, missing 
INPUT £3,m,n,c 
IF pop $ = "F2* THEN ww = 3 ELSE ww =2 


DIM trait $ (c), trait(n, c}, ch $(c), pro $ (m) 
DIM mark(m, n), ehr(m), m3(2,c), n(3), r(3), s(3), xxx(3, n), f(c) 


PRINT #4, " One-way analysis of variance among alternative marker genotypes" 
PRINT #4, bb $ : PRINT #4, "Chr Marker’; 

PRINT * One-way analysis of variance among alternative marker genotypes” 
PRINT bb $ : PRINT "Chr Marker"; 

FORi-1 TO c 

PRINT #4, TAR(IG + i+ 9); i; : PRINT TAB(B4i«8); i; 

NEXT i: PRINT #4, : PRINT :PRINT #4, bb $ : PRINT bb $ 


FORi- 1 TO c : INPUT #3, trait $ (0 : NEXT I 
FORi-1 TO n: FORj-1 TO c 

INPUT 3:3, trsit(ü, j) 

NEXT ji 

CLOSE #3 


OPEN "Markdat" FOR INPUT AS #3 

FORis i TO m: INPUT #3, chr(2), pro $ (i) 
FOR j= 1 TO n: INPUT #3, mark{i, j} 
NEXT ji 
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CLOSE #3 
90 FORÓ3-1 TO m 
FOR jj - 1 TO < 


FOR j= 0 TO ww:n( = D: 5G} = 0: s) = 0: NEXT j 


FORi=1 TO n 


IF masrkí(i, i) >3 THEN mark(Gi ib-0 ° -> Loc 
n(m&árkiüi, i) = n(nark(i, i) + 1 F 7 
x(mark(iü, D) = x(markih; i) + traitG, 43) - ZU 
rxx(mark(i, i), nünsrküi, 1))} = trait, Jj) 

s(mark(ü, iÐ) - s(mark(i, i)) + traitG, j} ^2 l -— ev 
NEXT i ena MYR oe ev 
x = 0: 8 = Ü Ni sania Fridas 
FOR i= 1 TO ww: rli} = 0: ed = 0 ;: NEXTi 

FORi= 1 TO ww:IF pf <2 THEN 300 .. 0L toy 

NEXT i 

nn= L(Y + n(Z) + n(3) 

FORi-1 TO ww YX S SU S is) i pA 

FOR j= 1 TO wii} eia T Gh Aman , f 00.4 
x = x + KIT j : 5 -5-«4xrx(G, ) ^ 2 

rlii} = xl() + xxx(i J - eM- = si) xxx, D^ aan sasa, cdi 
NEXT j,i Ls ， zt ws Peswenunlb ani guia 
kë -& — x * 2 / nn:isst = Q omiaan > POR c Cd M ori 


A 


FOR i= 1 TO ww.:sstom-ssí + IHE: "o XE NT 


est = ss - x - 2 / nn: sse = aes ~ sat E so ARAT: hdd TPR 
dfe = nn- ww:dft = ww-1: GD = (set | f | (ssa | dfe) 2 UE low HAUS 

d * Uto mi p l eh THERAN 
NEXT jj hoe imd OPP a Tula TX 
qq = chrüi) — OTER iandaier Š FH i DP V ei RDA 


iF qq <> ppTHEN PRINT #4, USING ee r. ; chri); ELSE PRINT #4, ^. f: Pun 
IF qq <> pp THEN PRINT USING "## ^; chr(üi); ELBE PRINT" f; rns dorir 
PRINT #4, pro$ Gi); : PRINT #4, TAB(14); USING "4# ftii"; ww - 1; dte; Pi VET 
PRINT #4, TAB(22); : PRINT pro $ (ii); i 
PRINT TAB(14); USING "4$ 44; ww - 1; dfe; : PRINT TAB(22); 


FORi-1 TO ERAA C007 ADT Sails ghee ydg 
PRINT #4, USING "HHHH SEE "; FG); : PRINT using ff 
NEXT i: PRINT #4, : PRINT godaxzee uS Ti ior QUÉ ID oe. JOR 
PP = qq id t date 
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80 NEXT ii 
PRINT #4, bb $; PRINT bb £ 
CLOE 


END 


TUE Pe Tae ih ea BRP, RRA EAM Xt "QTLVAR" 


HH DOS BJ EDIT 命令 及 其 它 编辑 软件 调用 。 
运行 结果 : | 


One-way enalysis of variance among alternative marker genotypes 


一 
——— MÀ — — —— —À — — — —À — —— — — — —— € — xY 


Chr Marker 1 2 & 

B RG573 2 73 0.56 2.48 4.15 
RG13 2 72 1.37 0.81 3.26 
EZ73 2 73 0.48 8.75 5.24 
RG697 2 64 0.67 1.66 0.14 
RG474 2 72 1.93 1.67 0.78 
RG435 2 72 0.83 1.00 0.20 
R2225 2 72 C.06 3.62 0.94 


——— s -= 一 一 一 一 


Aid Eft (Q@TLMS.BAS} 


程序 名 称 : QTLMS.BAS 


程序 用 途 : FURL LuodüWooliams (1693) Ath z: 38 (19942) 发 展 的 了 以 单一 标记 为 基础 
的 矩 估 计 荡 ， 确 定 标记 与 QTL 之 间 的 重组 率 , 并 利用 LOD 值 进行 连锁 检验 。 在 检验 连锁 
MRT ATLA HREM. MAREN, RSM 


H 妨 了 的 基因 加 性 效应 、 显 性 效应 下 三 性 度 等 。 
程序 : 


10 ^" Program for detection cf linkage between markers and 


fr 


and quantitative trait loci by the moment method 


^ described by Luoand Woolliams (1993) and Xu(1994a) 
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^ This program uses data files set by the program DATASET.BAS 


PRINT "Modeltype for variances among QTL genotypes" 
INPUT "model = homo or hetero ?*, model $ 


qq $ = "ibd SHEER EIE HAE RE DERE IURE HHI GER HEHHEE" 
PP$-^ dd EREHE HER EEE HE HERRE EE" 
dd = 50 


OPEN "traitdat" FOR INPUT AS #3 

INPUT #3, pop}, pl$, p25, hompl, homp2, hetero, missing 
INPUT #3, m, n, C 

IF pop $ = "F2" OR pop$ = *f2“ THEN ww = $ ELSE ww = 2 


40 DIM trait(C, n), trait$(C), pro$(m), xxx(3, n) ` 
DIM merk(m, n), chr(m), n(3), x(3), s(3), rl(dd + 3) 
DIM mm(3), 4(3,3), e(3), sa(8), qq(3}, m5(ww, C), qb(ww, C) 
DIM (dd + 1), r8(C), rr3(C), ce8(O), qq2(3), 10(C) 
DIM dí(200), dd1(20), dd2(20), zumi(3), mm2(3), lod2(C) 
DIM r4(n), mr(C), ser(C}, ri(nh tt(C), r6(C} 
DIM alfa(ww, n, ww), fmi(ww,n), mm5(ww), smB(ww), msi(ww), usB(wrw) 
DIM mé(ww, 50), q6(ww, BO), r(8, 3) 
DIM w(3,3, n), t(3, n), mmm(3, 50), qqq(3, 50) 


70 FORi=- 1 TO c: INPUT #3, trait $ G): NEXT i 
FOR j= 1 TO n: FORi-1 TO e: INPUT #8, traeitü, i) 
NEXT i,j 
CLOSE #3 


OPEN "markdat* FOR INPUT AS #3 

FORi= 1 TO m: INPUT #8, chr(i), pro $ (i) ' 
FOR j= 1 TO n : INPUT #3, mark(i, p 

NEXT ji 

CLOSE #3 


OPEN "Q'TLMS* FOR OUTPUT AS #4 


PRINT :PRINT :PRINT #4, : PRINT #4, 

PRINT "Detection of linkage betweonmarkerand quantitative traits by the” 

PRINT "moment method described by Luo and Woolliams (1893) and Xu (19942) 
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50 


IF model] $ = "homo" THEN PRINT * Homo"; ELSE PRINT ” Hetero"; 

PRINT "acedastic- model" : PRINT 

PRINT #4, "Moment estimation of recombinant fraction between markers and QTLs * 
PRINT #4 "described by Lucand Wooliams (1992) and Xuil1994a)* 

IF model$ = "hamo" THEN PRINT #4, " Homo"; ELSE PRINT #4, " Hetero"; 
PRINT #4, *"acedastic model": PRINT #4, 


FOR lie 1 TO m 


PRINT " Marker *, n : PRINT #4,* Marker *; ii 

PRINT bb $ 

PRINT “Trait r L Lo LOB mi m2 m3 varl var? 
PRINT bb $ : PRINT #4, bb $ 

PRINT #4, "Trait r L L0 LOD mti m me vari var? 
PRINT #4, bb $ 


FOR jj = 1 TOc 


mm «0: gl = 0: n= 0 

FORi-1 TO n 

IF mark(i, i) <> OTHEN mm = mm t&rait(j, i): nf = n04 1 
NEXT i: mm «mm / nO 

FOR i= 1 TO n 

IF marki, i} <> OTHEN gl= ol + (trait(jj; i} - mm) 2 
NEXTi:«q1^-q1/ nO 

lD = 0 

FORi-1 TO n 

IF mark(ii, i) = 0 THEN 50 

LOO = EXP(-(érait(jj, i) + mm)^Z / (2 < qi}) | SQR(2* 3.14159262# + q1) 
10 = 10 + LOG(LO00) /LOG(10) I 
NEXT: 

00D -10: ni = O 

FOR j= 0 TO ww: n(j = 9: x} = 0: BE = 0: NEXTj 
FORi= 1 TO n 

n(mürk(i, i) = n(mark(ü, i) + 1 

r(mark(i, i) = x(mark(i, i}) + traitGj, i) 
rxri(mnrk(i, i), n(mark(üi, i))) = trsit(jj, i) 

s(mark(üi, i) = s(mark(ii, i)) + trsit(jj i} ^ 2 

NEXT i 

FOR i-1 TO ww 

IF pG) «3 THEN PRINT : GOTO 3000 


vara* 


varā” 
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NEXTi 


FOR j= 1 TO ww 


eki) = (eG) 


NEXT j 


- x() ^ 2 J nGD / (Q) - Y) : xO) = xi) / 1G) 


FOR i= 1 TO ww:mmní(»-cxli) 
IF model $ = "homo" THEN qq(i) gi ELSE qqG) = s(i) 


NEXT i 


190 FOR kk = 0 TO dd 


ttt = 0 


IF kk= 0 THEN r= 0 ELSE r= r + .01 
Ti(kk) - r 


1500 IF ww -3 THEN 200 f f 
ríl, 1) = 1 - r; rü, 2) = r: r2, D = r: r(2, 2) = 1 — r 
immü)s-e ((1 — r) = xib -— r * x(2)) / Ú — 2 4 r) 
mm(2Ó < (r » x) +0 — r) < x(2)) / (1 - 2 w r) 


GOTO 800 


200 r(, 1) 
r(2, 1) 
riž. 3) 
r(3, 1) 
aa = (1 
ec = (1 


mm(1) = 


{i — r) * 2: r(1, 


2) =2 = r= - r): ri 3) = r: 3 


red - r): r2, 2) =1 — 2 + y +2 x r * 2 


r» (1 - r) 


r * X rí, 2) = 2 * r * (1 - ry: r(3, 3) = (1 -—- r) * 2 
29r) + 2: bb= Z=* r= (1 - r) 


r) * 2 +r 


2 


(1 — r) "^2 * <Q} - bb» x(2) + r ^2» x(3)) | aa 
mm(2)sí(r * (r -D +x) + ce» x(2) tr » (r - D) + x(3)) / aa 
mmun(3) =(r ^ 2 « x(1) - bb « x(2) + (1 - r) ^ 2 < x(3)) / aa 


300 ttt = ttt + 1 
FORi-1 


FOR j= 


1 


NEXT j,i 


FOR i= 
FOR j= 


NEXT i 


1 


1 
eG) = efi) 


TO 3 
TO 3: ë = 
e 


TO ww 
TO 


- 


IF ww =3 THEN 400 


qq) = (1 - r} » e(l) 
qq(2) = (-r « ed) + G 


3 


= (mm - xli) ^2 


rü, p * dG, P : NEXT) 


rs e(2) /| (1 — 2 = r) 
r) * e(2)) / G - 2 + r) 


qq = (qqg(1) * n(D + qa(2) + n(2)) / (n(I) + n(2)) 
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ee 


IF model $ = *homo* THEN qqti)- gq: qq(2) 
GOTO 500 


gq 


400 goli) = (i1 - r) * 2 s eil) - bb * eff} + r ^ Z s e(315 j na 
qqi2) = (r « (r — 1b < eft) + C. * e(z) + r * (r = D » et)? / ma 
qq(3) = (r ^ Zeel) - bbe e(2) + (1 — p) ^ 2 + e(3)) | na 
qq = (ag) < n(D + 440) * n(2; + aq) * n(3)) / fof) + n(2) + nian 


" 


IF model = "homo" THEN qq()- qq: gq(2! = qq: qq(3) = gd 


800 FOR i= 1 TO ww 
IF ggi; «.090090:3: OR ggl} = 0 THEN yee kk- I. GOTO 1955 
NEXT i 
rl =Ü 
FOR j= 1 TO ww:r2 = D 
FOR i= 1 TO n(j: rr = 0 
FOR k <; TO ww 
aql = EXP(-ixxx(ii) 一 mm(k)) *2 / (2 e qnty 
aq? = BR 8.115925% * qa(k)) ` 
rr = TT + rj, k) + agl / ag? 
NEXT k 
IF rr < 1D-4: THEN rr = .000001# 
r2 = r2 + LOG(rr}/ LOG(O) 
NEXT i:r) = rl + T3 
NEXT j 
FOR i= TO ww:m$ü, kk) = mori}: q64, kz)- qq) : NEXT i 
l(kk) = rl: riikki) = z : yy = kk 


1840 NEXT kk 


1980 rr = l(jyyk r = rl(yy 
FOR kk =< 0TO yr "m E 4 
IF lfkk) >rr OR (kk) = rr THEN 1955 ELSE 1958 
1955 rr = l(kk): r = rifkk} 
FOR i= 1 TO ww 
m5, jj) = mêl, kk): q5(, jD = qBü, kk) 
NEXT i 
1958 NEXT kk 


1960 rB = r: lod2( = rr 
PRINT USING "it*; ji; 


PRINT TAB(4); 
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PRINT USING qq $ ; 50»: lodZ(» ; 


i0»; 


lod20j) 


IF ww =3 THEN PRINT USING PP $; m5(3, ii; a501. 1); 


IF ww =2 THEN PRINT USING PP $; 0; q5(L jj; q5(2, 
PRINT #4, USING *##*; jj; : PRINT #4, TAB(4); 


PRINT #4, USING aq5; BGD; 1od2ZGp:lop; 
IF ww -3 THEN PRINT #4, USING PP $S; m5(3, j; q5(,, 8); q5(2, fi}; ab, jj) 
IF ww -2 THEN PRINT #4, USING PP $; 0; a50, jD; q5(2, jj) 


2000 NEXT j 


PRINT bb $: PRINT #4, bb $ 


3000 NEXT ii 
CLOSE 


END 


lod2(g)- 


- 10033}; mëll, j); m5(2, jji); 
g5(2, 3); 4508, jj) 
ji) 


10Gj; mSQL, j), xm502,j)); 


AE FEAT HE SERERE ERES A: QTL 基因 型 间 数 量 性 状 方差 同 质 模型 和 和 


ARER., 


"homo", Xi TOD 22 KE ERES AMI, fm A "hetero", 
HE., LOD (DAR QTL JEDE A hy IS (SCHULZE Se BU d T HG, [SERIE RURAL de QTLMS”, 


TERES. HARRER PARN., NFHS, WA 
PRR A Te epic QTL 之 间 的 重 


可 供 DOS 的 BDIT 命 令 或 其 它 编辑 软件 调用 。 


运行 结果 : 


1. 2 COSES 


Moment estimation of recombinant fraction 
described by Luo and Wooliams (1993) and Xu (19948) 


Homoscedastic model 


between markers and QTLs 


TT 


-一 


Marker 1 

Trait r L 
I 0.00 -112.888 
2 0.00 -124.949 
8 0.00 -78.227 
4 Oí -181.55 
5 0.28 -144.221 


-184.00ü 


-144.705 


109.36 
22.70 
185.86 
58.39 


56.990 56.990 66.990 
118.224 «118.224 118.224 
8.985 5.935 6.985 
2935.974 2935.974 2945.974 
219.940 219.940 219.940 


2， 方 差异 质 模 型 


Moment estimation of recombinant fraction betweenmarkers and QTLs 
described by Luo and Wooliams (1993) and Xu (19548) 


Heteroscedastic model 


Marker 1 

Trait r L LO LOD ral mz må varl var? vara 
1 0.00 -112.8353  -113.128 0.294 113.65 111.43 111.45 58.B68 51.018 €4.069 
2 0.00 -124.724  -128.019 1295 15.35 115.54 109.36 136.158 126.611 89.957 
3 0.00 -77.077 -79.991 2.914 28.56 24.72 22.70 11.838 6.815 8.908 
4 0.06 -181.9380  -184.009 2.064 197.43 ` 251.59 193.73 5805.507 8354 524 3254 589 
5 (0.00 -144.291 -144.705 0.414 53.64 47.09 45.85 368.700 844,654 466.025 


— a a A ear er ee ee re e m a, ori 
— M. ——-.. 一 


Al.6 HAUSE (QTLMLE.BAS) 


程序 名 称 : QTLMLE.BAS 

程序 用 途 : GUHIORIÍES 19942) 发 展 的 以 单一 标记 为 基础 的 最 大 伺 榴 法 ， 确 定 标记 与 
QTL 之 间 的 重组 率 , 并 利用 LOD 全 进行 连锁 检验 。 在 检验 连 锁 的 同时 估计 OTL 基因 型 
的 数量 性 状 均值 和 方差 。 利 开 这 些 均值 和 方差 ， 读 者 可 进一步 估计 QTL 的 基因 加 性 效应 、 
显 性 效应 及 显 性 度 等 。 


FR PF: 


10 ^" Program for detection of linkage between markers and 
^ and quantitativa trait loci by the mazimum likelihood 
* method described by Xu (19948) 
* This programuses data filea set by the program DATASET.BAS 
PRINT "Model type for variances among QTL genotypes” 
INPUT "model $ = Lomo or hetero ?*, model $ 


qd $ = "HE TEE FHEEH-HHE HARE HAR HASSE. HEH HERH EE HHRH HE" 
PP$-" 3g Hb RHH titit HHH HEHEHEH- EI" 
dd = 50 


bb š$ 二 
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OPEN "iraitda*t* FOR INPUT AZ #8 

INPUT #2, pop$, pl$, p2$, hompi, bomp2Z, hetero, missing 
INPUT #3, m, p, © 

IF pop Š = "F2* OR pop$ = "£27 THEN ww = š ELSE ww = 2 


40. DIM trait(C, n), trait$(C), pro Z (m), xxrídà, n) 
DIM mark(m, n), chr(m), n(3), x (1), s(3), rl(d& + 1) 
DIM mm({3), 4(3,8), e(3), ss(3), qq(2), mb<ww, C), qB(ww, C) 
DIM i244 1), :3(C), rr3(C), cc8(C), gaz), 100} 
DIM af(200}, dd1(200, dd2(20), mm), mm2(3), lod Z(t€) 
DIM r4(n), mr(C), sez(C), rin), tC), r5(0) 
DIM alfa(ww, n, ww),fmi(w,n), mmb5iww), sm5(ww), msb(ww), asb(w w) 
DIM m6(ww,50), gaiww, 50), r(3, 23 
DIM w(3,8, n), t(3, n), mmm(?, 50), qaq(3, 50) 


70 FORi-1 TO e: INPUT #3, trait $ (0 
NEXT i 


FORj« I TO n: FORi- 1 TO c; INPUT #3, trait(i, j) 
NEXT i, j 
CLOSE £8 


OPEN *markdat FOR INPUT AS #3 

FOR i= 1 TO m:INPUT #3, chr(i), pro $ (i) 
FOR j= 1 TO n: INPUT #3, markt, n 
NEXT j,i 

CLOSE #3 


OPEN *gtlmle* FOR OUTPUT AS #4 


PRINT : PRINT 
PRINT * Detection of linkage between markerand quantitative traits by the” 
PRINT * maximum likelihood method described by Xu (1894a)* 
IF model $ = "homo* THEN PRINT ^ Homo”; ELSE PRINT * Hetero”; 
PRINT "scedastic model”: PRINT :PRINT #4,: PRINT #4, 
PRINT #4, "Detection of linkage between markerand quantitative traits by the? 
PRINT #4, "Maximum Bkelihood estimation of recombinant fraction ” 
PRINT #4,” under’; 
IF model $ = "homo" THEN PRINT #4, "homo*; ELSE PRINT H4, "hetero; 
PRINT #4, "scedastic model": PRINT #4, 
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50 


FOR ii = 1 TO m 


PRINT " Marker "; ii : PRINT #4, * Marker 7; ii 

PRINT bb š 
PRINT "Trait r L Lo LoD mi m2 m3 varl var? var3” 
PRINT bb $ 

PRINT #4, bb $ 

PRINT #4, "Trait r L Lo LOD mi . m2 mj vari var? var3* 
PRINT #4, bb $ 


FOR j = 1 TO c 


mm=6: q] = 0: nÜ = O 

FORi-1 TO n 

IF mark(i, i) <> 0 THEN mm = mm + trait(j, i}: n0- n0 1 
NEXT i: mm -mm/nO 

FORi-1 TO n 

IF mark(i, i) <> 0 THEN gl- qi + (trait, i) - mm)^2 
NEXTi:4g1-3g1]/ nd 


lo = O 

FORi= 1 TO n 

If mark(ii, i) = 0 THEN 50 

LOO = EXP(-(traitGj, i) - mm)-2 / (2 = ql}} | SQR(2* 3.14159263 < qi) 
10 = 10 + LOG(L00)./ LOG(10) 

NEXTi 

106) = 10 : nde O 

FORE j= 9 TO ww: n(j) = 0: rG) = 0: sG} = 0: NEXT] 
FORi= 1 TO n 

n(mark(i, )) = n(mark(iü, i}} + 1 

x(mark(ii, i)) = x(mark(i, i)) + trait DO 
rxx(nark(ii, i, an(marküi, i0) = trait(jj, i} 
a(mark(ii, i)) = s(mark(u, i}} + trait(j, i) + 2 
NEXT i 

FOR i= 1 TO ww 

IF n(i) <3 THEN PRINT : GOTO 3050 

NEXT i 

FOR j= 1 TO ww 

e) = GG) - x() * 2/ nGD / (nG) - 1) 

x) = 20) / n) : p4 = n4 + n(j) 

NEXT j 
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FORi-1 TO ww:mm(íi)- x(i) 
IF model $ = "homo* THEN qq(i) g1 ELSE qq(i} = sti) 
NEXTi:y = "n" 


101 FOR kk - O TO dd 
tit = Ü 
IF kk- 0 THEN r= ü ELSE r= r + .01 
rl(kk) = r 


1500 IF ttt > 0 THEN 1505 
IF ww -3 THEN 200 
rh 1) = 1 - r: rfl, 2) = r: r(2, 1) = r: r(2, 2) = í! — r 
GOTO 1505 


200 riL 1) = (1 — r) ^ 2: rtl, 2) eZ * r * (1 - r): rt, 3-r*2 
r(2, 1) = r * (1 ~r): rid, 2) = 1 - 32 < r + 2 = r * 2 
raz, 8) = r * (1 - r) 
r(3, 1) = r * 2; rY(Z, 2) = 2 w r < (L -rk r(8, B= -— z) ^2 


1505 ttt = ttt + 1 
FOR i= 1 TO ww 
FGR k =1 TO nG): fmi- 0 
FOR j= I TO ww 
agi = EXP(-(xxx(i, k) - mm(j))* 2 / (2 * qq() 
aq? = SQR(2» 3.1415926# = qq(j)) 
fmi = fmi + ri, j} = sql/aq2 
NEXT j 
fmi(ü, k) = fmi 
NEXT E, i 


FOR i= 1 TO ww 

FORk-1 TO nG) : FOR j= 1 TO ww 

aql = EXP(-(xxx(i k) - mm(D)* 2 / (Z = qqtjY) 
aq2 = SQR(2» 3.1415926# < qq) 

alfa, k; j) = rü, jP * aql/aq2 

alfaü, k, j - alfa, k, D / fmi, k) 
NEXT j, k 

NEXT i 


FOR j= 1 TO ww:mmji- 0 

FOR i= 1 TO ww: FOR k =1 TO nG) 

mmjl- mmji+ mlfa(i, k, j) » xxx(i, k) 
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NEXT k, i 

mmj2= 0 

FOR j- 1 TO ww 

FOR k =1 TO nG) : mmj32-« mmj2- alfati, k, j) 
NEXT E, i: mm(j) = mmjl/ mmj2 

NEXT j 


IF model $ = "homo" THEN 1590 


FOR j= 1 TO ww:qgi-0 

FOR i= 1 TO ww 

FOR k=1 TO n(i) 

qal = qql + alfa(i, k, j * (mm 人 ~ xxz(, k)) ^ 2 
NEXT ki: mmi 0 

FOR i= 1 TO ww 

FOR k =1 TO n(i) 

mmj2= mmj2* alfa(i, k, j} 
NEXT k, i; qqí(D = qail /| mmj2 
NEXT j 

GOTO 1600 


1590 ggl = Ü 
FOR j= 1 TO ww 
FORi-1 TO ww: FOR k =1 TO n(i) 
qql = qg} + alfati, Kk, 3 * (mm(p)- xxx(ü, k)) * 2 
NEXT k, i, j 
FOR j= 1 TO ww: gq} = qq! | n4: NEXT j 


1600 FOR i= 1, TO ww 


IF qq(i) < .00001# OR qq) = 0 THEN rr -Mkk - 1): r = rl(kk - 1): GOTO 1950 
NEXT i 


rl = Ü 

FOR j- 1 TO ww:r2 = 6 

FOR i= 1 TO o0}: rr = O 

FORK =1 TO ww 

agl = EXP(-(xxx(j, i - mm(k)) * 2 / (2 * qa(k)) 
aq2 = SQR(2» 3.J4159262 + qq(k)) | 
rr = rr + r(j, XK) + agi f aq2 

NEXT k 

r2 = rZ + LOG(rr)/ LOG(0) 

NEXT i: rl = rl + r2 
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NEXT j 


IF ttt = 1 THEN r0 = rit: GOTO 1500 

IF rl - r0 —.001 AND ttt < 200 THEN r0 = rl: GOTO 1500 

l(kk) = ri: rl(kk) = r 

FORi-1 TO ww: m6(i, kk) = mm}: g6, kk) = qg(0 : NEXT i 
yy = kk | 


NEXT kk 


1950 rr = liyy): r = ri(yy) 

FOR kk = 0TO yy 

IF (kk) >rr OR itkk} = rr THEN 1955 ELSE 1958 
195b rr = l(kk): r = rl(kk) 

FOR i= 1 TO ww: méG, jj) = mo, kk): q5G, jj) = gët, kk): NEXTi 
1958 NEXT kk 


1960 r5() = r: lod2Q0pD = rr 
PRINT USING ”#2#”; jj; : PRINT T'AB(5); 
PRINT USING qq $; r5G3); 163203); 106);  lod2Gj ~ 1063; m5, Ej mS, jj); 
IF ww -3 THEN PRINT USING PP $; m5(3, 3; q5(L. jD; dq5(, Di qg5, jj 
IF ww -2 THEN PRINT USING PP $; 0; a501, i); q5(2, jj) 
PRINT #4, USING "Htt"; jj; : PRINT #4, TAB); 
PRINT #4, USING qq $; r5GH; lod26»5; 100); lodz - 10G); m5, DB; m5(, ji; 
If ww =3 THEN PRINT #4, USING PP $ ; m5(3. jj); qb(L ji: q5(2, jp; 95, jp 
IF ww=2 THEN PRINT #4, USING PP $ ; 0; a50, i); q5(2, ji) 


2000 NEXT j; 
PRINT bb $: PRINT #4, bb $ 


3000 NEXT ii 
CLOSE 


END 


本 程序 可 根据 需要 处 理 两 种 不 同 的 方差 模型 ，QTL ARARE Rh 2 F] FR ES 138 
FARR. 在 程序 运行 时 ， 首 先 要 求 选择 其 中 一 种 模型 。 对 于 方 其 则 质 模型 ， 输入 
“homo”, 对 于 方差 异 质 模 型 ， 输 入 “hetero”. HMA PHA Wigs QTL 之 间 的 重组 
3E. LOD SHUR QTLEADHMEAF EMEA, 同时 将 结果 存 六 顺序 文件 "GTLMLRE”， 
# DOS 的 了 PIT 命令 或 其 它 编辑 软件 调用 。 

运行 结果 : 
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t， 方 差 同 质 模型 


Detection of linkage between markerand quantitative traits by the 
Maximum likelihood estimation of recombinant fraction 


under homoscedatic model 


Marker 1 
Trait rT L Lo LOD mi m2 m3 var) var2 vara 
1 0.44 -112.702  -113.128 0.426 114.82 114.00 104.24 85.996 36.996 36.996 
2 0.00 -124.936  -126.019 1083 115.35 15.54 109.36 115.561 113.581 113.581 
8 016  -78.000 -79.991 1.991 21.79 25.81 22.35 4.009 4.009 4.005 
4 0.10 -181.855 -184.000 2.165 190.42 258,08 187.968 2879.265 2879.268 2879.2688 
E 0,34 -148.6388  —44."705 1.072 67.65 85.46 71.70 143.479 143,479 143.479 
2. 方差 异 质 模型 


Detection of linkage between markerand quantitative traits by the 
Maximum likelihood estimation of recombinant fraction 


under heteroscedatic model 


Marker 1 

Trait r L LG LOE mi m? må varl varž vars 
1 0.43 -111.857  -113.128 1.170 118.98 111.61 105.06 16.829 16.151 62.612 
2 0.00 -124.709 -1L26.019 1.310 115.35 115.54 109.32 228.115 123.383 B5.B68 
5 0.00 -77.062 -79.991 2.928 23.65 24.72 22.70 10.671 6.621 3.730 
4 0.14 -179.5637 -184.000 4.463 186.39 264.78 179.71 1247.771 3715.5502 991.904 
b 0.89 -141.939 -144.705 2.766 55.07 35.71 77.70 53.305 158.750 . 24.051 


BENE —— ——^—— dà Ñ... T.T. RP 
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Al.6 区 间作 图 法 (QTLINT.BAS) 


程序 和 名称 : QTLINT.BAS, thes FRE BS (29958) 的 QTLMAP-TI, 

程序 用 途 : 利用 Lander 和 Botstein{1989)、van Ooijen(1992) MR GBS (19948) 
A RES ASH DOS ERU GEENE, TEARS OTL 之 闻 的 重组 率 及 标记 区 闻 上 
LOD fü A. 

DATA i&^]: | 

ER Y WAT "Traitdat" 和 "Markdat* PAP AP SAE Sh, DX BE ELSE OR de S FR 2y 
Sr VIR iC BIO Ek OLG ASR (CM). DATA 庄 旬 中 , 600 各 为 用 十分 析 的 染色 体 数 。 
JA 61018 0 3E kh y 4 t X E A 4] BR ULIS D ER RE DE DUE Do HO GF E NN 随后 是 该 
连锁 群 上 的 第 1 标记 和 名称 、 第 1 标记 与 第 2 标记 之 间 的 路 传 用 四 (cM). 第 ?标记 和 名称、 第 2 标 
记 与 第 3 标记 之 间 的 遗传 图 距 ，...; 第 2 染色 体 的 名 称 及 其 标记 数 ，...; Behr 染色 栖 
的 名 称 及 其 标记 数 ，...。 此 外 ， 还 应 根据 所 分 析 的 物种 的 染色 体 数 目 ， 改变 第 15 语 名 中 
ch NÉ, 根据 单个 连锁 群 所 含 的 最 大 标记 数 改 变 18 i$ 7] rb mt 55 RL 


程序 : 


10 * Theprogramfor QTL mapping by two franking markers using procedures 
" described by Lander and Botstein (188), van Ooijen (1992) and Xu et 
^ al. (i985a) 

' This programuses date files set by the program DATASET. BAS 

IK ^" ch = number of chromosome 
ch = 12 
' ml- the maximum of marker number in one chromosome 

18 ml= 50 
Pl$ - "HHE #44 +448 HEHE TED GERE HEH RHEE 
p23 = "HHH dd RARE OGUUER HERE. AHHH Tii Bid" 

20 OPEN "Treitdat"^ FOR INPUT AS #3 


INPUT #3, pop $, pl$, p2$, hompl, homp2, hetero, missing 
INPUT £3, m, nn,c 
IF pop $ = *F2" OR pop $ = “fa” THEN tt -3 ELSE tt = 2 


DIM trait(nn, c), trait $ (c), pra $ (m). mich}, m $ (ch, mt), fich, ml 
DIM markim, nn), chr(m), chí(ch),a(3), bay, 21(3}, ch $ (ch) 
DIM w(3,8, 3}, mm(8), ww(nn, 3), wl1(nn, 3), Ynn), ml(nn), m2í(nn) 


30 FORi-1 TO c : INPUT #3, trait $G) : NEXT i 
FORi= 1 TO nn 
FOR j-1 TO c : INPUT #3, traitG, j) 
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40 


50 


860 


NEXT j,i 
CLOSE 


OPEN "markdat" FOR INPUT AS #3 
FOR:-1 TO m: INPUT #3, cbrii). pro $ (i! 
FOR j= 1 TO on: INPUT #5, mark (i, J) 
NERT j,i 

CLOSE 


mmm = 0 


OPEN *QTLINT* FOR OUTPUT AS #4 

READ a $, chr 

PRINT a$:* (m=*; chr; *}*: PRINT 

PRINT #4,99;" (p-"; ebr; 7}*: PRINT #4, 

FORi-1 TO chr: READ ch $ (3, mü 

PRINT ch $G), ” (Number of marker, m=”; mj, *)* 
PRINT :PRINT TAB(4); 

PRINT #4, ch$(D0," (Number of marker, m="; m(i); *)" 


|, PRINT #4, : PRINT #4, TAB(); 


FORj-1 TO mG) - i 

READ m $G, p. fG, j) 

PRINT m $S G, p; -*; fü Jj; “—*|; 

PRINT #4,m$G,j); *-";fü, J; "-"; 

mmm = mmm + ffi, j) 

NEXT j 

READ m $ (1, mi)) 

PRINT #4, m$(i,m(i)): PRINT £4, : PRINT m $ C, m(i)): PRINT 
NEXT i 

PRINT “Total length of genome ="; mmm; "cM": PRINT 

PRINT #4, “Total length of genome =": mmm; “cM”: PRINT #4, 


OPEN "QTLINT-B^ FOR OUTPUT AS #1 
WRITE #1, m, n, c: WRITE #1, 8 $, chr 


FOR ce= 1 TO c 
WRITE #1, cc 
PRINT "Character; cc; : PRINT *:*; trait $ (cc) 


PRINT #4, "Character *:ec; : PRINT #4, ":"; trait (cc) 


FOR ij = 1 TO chr 
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WRITE #1, ch $ (ii): PRINT ch $ Gi): PRINT #4, ch $ (1) 
FOR kk =1 TO müi) - 1 


PRINT TAB(4}; "Markere: 7; 

PRINT TAB(4); m $ Gi, kk); PRINT ^—*. 

PRINT USING “###.#*; fi kk); : PRINT "cM^; 7-*: m $ (ii, kk + 1) 

PRINT #4, TAB): "Markera: "; 

PRINT #4, TAB(4); m S Ui kk); : PRINT #4, *-*; 

PRINT #4, USING “### .3£"; füi, kk); : PRINT #4, "cM"; ^-—" m $ Gi, kk +1) 
WRITE #1, kk, m $ (ii, kk), fGi, kk) 


FOR j« 1 TO m 

IF pro $G) = m $ü, kk) THEN ttl = j 
NEXT j 

FOR j= 1 TO m 

IF pro $ O) = m$(ii, kk+ 1) THEN tt2 -j 
NEXT j | 


h = Ü 
FORi< 1 TO nn 
It mark(ttl, i) = 0 OR mark(tt2, i) = 0 THEN 70 
IF mark(ttl, i) 2 tt OR mark(tt2, i) ctt THEN 70 
n= n +1: Y(n)straitü, ce} 
mi(n} = mark(tt1, i): m2(n)- mark(tt2, i) 

70 NEXTi 


aG= Ü 
FOR j= 1 TO n: a0 = RO + Y(j): NEXT j 
a0 = aÜ / n 
gd = 0 
FOR j= 1 TO n: q0 = q0 + (YG) ~ a0) * 2: NEXT j 
q0-g0/n 
19 = ĝ 
FOR j-1 TO n 
a = EXP(-(YG) - a0} * 2 / (2 © q0)) | SQR(Z* 3.1415926# = q0) 
10 = 10 + LOG) / LOG(10) 
NEXT j 
WRITE #1, n, 10 
PRINT TAB(4}; "N="; n 
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PRINT TAB(2D; "cM cycle LOG(L) LOGÍLO0 LOD* 


PRINT TAB(21); 1 
PRINT #4, TAB(D ; "N-—";mn 

PRINT #4, TAB(2D:" cM cycle LOGIE) LOG {Lt} Lon" 
PRINT #4, TAB(21); “一 一 ~ -一 一 一 一 一 一 一 -一 -一 一 一 一 -一 -一 -一 -一 -一 一 一 一 一 
mnpel 


BO IF map>=f0i1, kk) THEN 400 
a = EXP(?* map/ 100) - EXPií-2 + map; 100) 
b = EXP(2* map/ 100) + EXP(-2*map/ 100; 
r= Beafb 
ci = ffi, kk}; 160 
el = .5 - (EXP(2* el) ~ EXP(-2 +c / (EXP(2* cD + EXP(-2 « cl}} 
r2 = (cl -rh / (0 - 2 rb} 
IF tt = 3 THEN 86 
d=rle rh +g - rl * (í - r?) 
wi, 1, D) = ri < fd: will, 2) = Q -rosQ-:mà 
d =r1 * (1 - r3) + r25 =< (1 - rii: 
wii, 2, D = rl s» (1- r2) / d: wo, 2, 22 = r2 * (1 -rl jd 
de (1 — ri) w y2 + rl x (1 - r2) 
wO, 1. D = G =r < r2 / d: w(2, L, Bere G — r) / d 
& = (12 — rl; + ( + re) + rz: * Y2 
w(2, 2, D = (1 - rt) » (i -12) | úd; wit, 2, 2 
GOTO 100 


— 
l 


- ri = 2 / d 


90 aff} = rl * 2: a(2) = 2 w yt < (1 - rl}: a(31 = (L. - rl) ^ 2 
bd) = r2 ^ X b(2) = 2 < r2 > (1 = r2). b(3) = G -ri + 2 


FOR i= 1 TO 3: FOR i= 1 TO 3 

wt, i D = atid © b(j) 

NEXT j,i 

FORi-1 TC 3: FOR j= 1 TO 3 

wB- i +L $-]j +1, 3) = wü, j. 1) 
NEXT j,i 

FORi-1 TO 3: FOR i- 1 TC 3 

wi, i 20)-2*SQR(wG,j D * wi, j 35) 
d = wü, j 1 + wü, h + wü, 8) 
wi, j D sw, i D / d: wäi j 2» = wh, j 2) / d 
wG, j 8)-wü, j 9/d 

NEXTii 


100 FOR i= I TO n: FOR k=1 TO tt 
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wwii, k} = wimlG), m2(), k) 

NEXT k, i 

FORE =1 TO tt: afk} = 6: NEXT X 
FORE =i TO tt: p = 0 

FOR j= 1 TO n 

p = p + ww, k): alk} = atk) + ww(j k)» YO) 
NEXT ra(k) = afk) / p 

NEXT k 

q*0 

FOR k =1 TO tt: FOR j= 1 TO n 

Q = q + ww(j, k) * (YO) - afk)) +> 2 
NEXTj E: q = q / n 


z=0 


11011 = 1 
FOR j= 1 TOrn:w-0 
FORE-1 TO tt 
a = EXP(-(Y(j)- a(k)) ^ 2 / (2 < q)) / SQR(Qs 3.1415996# » q) 
w = wok wwi(j k)*n 
NEXT k 
FOR k=} TO tt 
a = EXP(-(¥(j}- atk)) * 2/ (2 * q)) / SQR(2+ 3.1415926# * q) / w 
wii, Ek) = wwij, k} « a . 
NEXT KE, j 
FOR k =1 TO tt: afk) = 0: NEXT k 
FOR k =1 TO tt: p = 0 
FOR j- 1 TO n 
p = pt wl(j k): afk} = a(k) + wi(j, k)» YG) 
NEXT j:a(k) = a(k) / p 
NEXT X 
q = 0 
FOR j= i TO n: FOR k =1 TO tt 
q = q + wi, k) = (YG) - a(k)) * 2 
NEXTK,j:q = q i n 
1-0 
FOR j= 1 TO n: w= 0 
FORKk-1 TO tt 
a = EXP(-(YOG) - a(k)) * 2 / (2 = q)) / SQR(2+ S.1415926}% + g) 
w= w+ wwij, k) «a 
NEXT k:1- I + LOG(w) /LOG(10) 
NEXT j 
x = x +1: IF x «2 THEN 110 
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IF x > 100 THEN 200 
IF ABS(1- 1 > .0003 THEN 110 


200 lod = ] - ID 
PRINT TAB(22); 
PRINT USING p15 ; map; x; 1; 10: ind 
PRINT £4, TAB(22Y, I 
PRINT #4, USING p23: map; z; 1; 10; lod 
WRITE t, x, L 

300 map= mapt i 


GOTO 80 
400 NEXT kk 


NEXT it 
NEXT cc 


500 CLOSE 
END 


660 DATA "Number of Chromosome”, t 


610 DATA "Chromosome 5",7 
DATA RG573,16.5, RG13,14,7, RZ270,26.3 
DATA RG897,17.4, EG474,10.1, RG435,15.3, R2225 


KEARSE. MORE GH DEAE en DOE. B-PRAKWSRRM SIC. AF 
分析 的 标记 及 其 相互 间 图 距 ， 基 因 组 总 图 距 ; 然后 给 出 各 性 状 每 一 染色 体 上 各 个 标记 区 间 
AM LODE, 同时 提供 实际 进行 的 选 代 分 析 次 数 等 信息 。 一 般 每 陋 fcM 计 算出 LOD 值 。 也 
可 每 隔 2c<M 计 算出 LOD 值 , 这 时 只 要 将 300 语句 中 的 增 景 该 变 为 2。 运 行 结果 存 入 顺序 
文件 *QTLINT* , TE DOS 的 吧 DIT 命 邻 或 其 它 编辑 软件 调用 。 另 外 将 LOD 值 存 入 顺序 文 
it "QTLINT-A"^", ERIVE QTL 和 似 然 图 诺 时 电子 表格 系统 Quattro PRO 5.038 fi. 

运行 结果 : 


Number of Chromosome (n= 1} 


Chromosome 5 (Number of marker, m=” ) 
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ERG572- 16.5—-RG18-14.7 -CR Z70-26.5—RG887—17.4—RG474—10.1-R.G435—15.8-RZ225 
Total length of genome - 100.8 cM 


Character 1 : Daysto heading 


Chromosome 5 


Markers: 
RG573- 16.5cM-RG18 
N= 75 
cM cycle LOG(L) LOG(L0) LOD 
1 7 -111.8481  -111.8503 0.502274 
2 8 -111.3284  -111.8508 0.521957 
3 9 -111.8103  -111.8508 0.540077 
4 B —111.2937 -111.8503 D. 556615 
5 9 -111.2785  -111.8503 0.571854 
6 9 -111.2645  -111.8503 0.585546 
7 9 -111.2516 -111.8503 0.598785 
8 9 -111.2398 -111.8503 0.610764 
9 9 -111.2284  -111.8503 0.621918 
10 9 -111.2179 -111.8503 0.632416 
11 8 -111.2081  -111.8508 0.642220 
12 B -111.1989  -111.8503 0.651466 
13 8 -111.1904  -111.8503 0.659938 
14 8 -111.1828  -111.8503 0.667580 
15 7 -111.1763 -111.8503 0.674088 
i6 7 -111.1711 -111,8503 0.679260 
Markers: 
RG13- 14.7cM- RZTO 
N- 75 
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A2 ”进一步 阅读 的 建议 


Bim 

Sh FR Ree ORBIS TE BA RS BE RR FT ES BUR 2 19932, 1995). 
Peterson (1992) 有 关 “ 分 子 生物 学 时 代 的 数量 遗传 学 ”一 文 与 本 章 世 是 密切 有 关 的 。 伪 、 
得 一 提 的 是 Doebley(1993) 把 发 育 和 进化 与 分 子 迁 传 学 和 数 景 簿 传 学 结合 起 来 ， 讨 论 了 与 
之 有 关 的 一 些 问 题 。 


第 2 章 

BAST RAR REISS ASR TORR ALS, uj do pu 3: 3 PEER 
LÆ 09882). =F A (1982). HREF 0384). BS (1986). Rei (1987). fm 
BES 1991) 以 及 黄 惠 标 有 关 应 用 数量 遗传 学 的 讲座 CARB 1986,1987a, 1987b) o HE 
动物 数量 踪 传 学 方面 可 参考 吴 促 贤人 977)。 在 国 钻 ， 欧 了 英美 等 代表 性 学 沽 的 著作 外 ,可 
供 和 参考 的 著作 还 有 Crow(18586).  Hallauer f] Miranda Fo (1981). Jain (1882). 
Pollak 等 (1977). Weir (19883. Wricke #] Weber (1986). 

号外 ， 还 有 一 些 具 有 竺 色 的 著作 或 论文 ， 如 了 Baker (1986) 关于 选择 指数 的 专著 ， 由 
Frankel (1983) 编辑 的 有 关 杂 种 优势 的 论文 集注 。 


第 4 章 

关于 但 竺 图谱 的 构建 ， 有 几 个 方面 可 殿 进 一 步 赔 读 ， 如 有 关 多 售 剑 禾 种 分 子 标记 图 谱 
的 构建 ”{Sorrells 1992) 、 杂 合 迷 本 所 入 生 组 合 的 重组 率 千 计 及 连锁 图 谱 构 建 (Ritter 
等 1990). Pree Frey dE Brown 1994; Ahn 各 Tanksley 1893; Moore #1993; 
Kurata $1994), HRA EI EE RJ EE n] #: SU KAA AM BE SE TRIB (Dietrich 1994; 
Gyapay 41994) Bla] ig, — H o 


第 5 章 

现 已 将 永久 性 遗传 群体 用 于 遗传 图 谱 的 构建 和 QTL EB. Eu DH 群体 在 水 稳 ( 徐 吾 
E: 等 1994) 和 油菜 (Ferreira 等 1994) 连锁 医 谱 构建 中 的 应 用 ， SSD 和 各 DH 和 群体 在 QTL 作 
图 中 的 应 用 (Wang 等 1994; # Z 28 1993b) 。 


第 6 一 9 章 
AX QTL (AMSA RE n] SR Weller (1992). Knapp (1992) Altra 23 
(1994c) £4 & Helentjaris Mi Burr (1989). 关于 伺 然 比 检验 、 LOD 值 在 连锁 遗传 分 析 中 的 
应 用 可 参考 Ott (1985). 
Rodolphe 种 lefort (1993) 发展 了 一 种 QTL 和 作 图 的 多 标记 异型 , 其 主 费 的 目的 在 十 检 
测 影 响 QTL4ERIBUStÉ 4k H ER. 而 不 是 检测 单个 的 QTL ait QTL 的 效应 , 因而 使 这 种 
方法 对 遗传 假设 的 要 求 较 少 。 Janaen 和 Stam (1994) XE BÉ T -A WE | 282530 F, WL RS 
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zou BHEE. Hayashi Ukai (1994) $F (DPR Ee 3s SET] Eb RISE BRA. LA dy NI 
用 于 检测 Q 了 的 加 性 效应 和 显 性 效应 。 

利 骨 狼 立 的 全 同胞 家 系 和 在 连锁 平衡 的 假定 下 ，Knot (1994) FAT WA QTL Rae 
效率 的 方法 。 Darvasi 和 Soller (1994) 研究 了 决定 标记 -QTL 连锁 所 需 的 最 佳 标记 向 隔 
的 问题 。 RaR (1994b) 研究 了 群体 大小 对 款 记 -QTL 重组 率 及 路 和 传 参数 俩 计 的 影响 。 

在 QTL 作 图 的 误差 控制 方面 , ChurchillfüDoerge (1994) 讨论 了 与 所 有 QTL J 
法 有 关 的 一 个 问题 ， 即 显著 QTL 效应 的 临界 值 的 确定 , 提出 了 一 种 锁 计 将 界 信 的 经 验方 
法 。 Mangin 等 (1994) 研究 了 当 QTL 效应 较 小 时 似 然 比 检 验 的 非 对 和 薪 特 性 , 构建 了 一 
种 新 的 检验 统计 量 ， 并 获 每 了 无 偏 的 置信 和 区间。 Jansen (1994) BET QTL pi I 20 
和 开 型 错误 的 控制 阿 题 ， 并 提出 了 一 种 称 为 MOM, BATZA QTL 的 两 步 作 图 法 。 


第 10 章 
Edwards 和 Page (1994) 通过 计算 机 模 氛 评 价 了 标记 辅 动 的 选择 向 题 。 在 实际 应 用 广 
面 ，Cho 等 (199-D 撕 助 于 分 子 标记 对 水 稻 了 > 和 Fa 基体 中 的 ed -1 基因 进行 了 选择 。 
Stuber (1992). ArusfüMoreno-Gonzslez(1993). Dudley (1893). tha 994) £x 
sË Y a) FPR CE AB SE A EA sp BO Ry FR o Mi Beckmann #f Soller (1986) X: 
于 “植物 遗传 改良 中 的 RFLP ”一 文 则 是 一 篇 较为 全 面 的 综述 。 


第 11 章 

大 工 染 色 体 作为 研究 的 重要 工具 帘 应 用 于 大 DNA 片段 的 克隆 。Monaco 和 和 Larin (1994) 
综述 了 和 色 括 YAC、 BAC、PAC 和 MAC 在 内 的 几 种 人 工 染 色 休 。 

人 类 基因 组 研究 的 结果 对 于 其 它 动 植 基 因 组 的 研究 有 着 直接 的 影响 ， 其 概况 和 进展 可 
和 参阅 中 译本 《人 类 基因 组 的 作 图 与 测序 》( 朱 景 德 等 译 1990) [4 E XEgR45 (1992,1994) 、 
SIRE AM a (1993). SHB (1993). I (1993) 等 。 

在 基因 分 离 与 亮 隆 方面 ， 主 要 的 综述 见 Giberson# Somerville (1993) #iMonaco ` 
(1994). Parrish 和 Nelson (1993) 评价 了 一 些 基 因 鉴 别 方法 ， 其 中 涉及 依赖 克隆 DNAR 
AEG FER DNA 的 多 种 方法 。 XT QTL 克隆 , Crabbe 等 (1994) 在 一 篇 述评 中 指出 ， 
转基因 技术 以 及 其 它 分 子 方法 的 进展 ， 佑 得 奏 可 能 在 人 类 遗传 学 方面 采用 写 位 克隆 的 并 法 
Fi EE Po us 25 yp ER) QTL. 


Bi PDT XU AE BR 

在 国内 ， 与 本 书 有 关 的 研究 主要 和 集中 于 分 子 多 态 性 分 析 和 标记 辅助 的 遗传 厂 究 方面 。 
除了 本 书 中 已 所 及 的 外 ， 这 里 仅 列 从 以 作 蛋 为 材料 的 -一 部 分 论文 供 人 参考 。 A XACT BAR 
性 分 析 可 参考 郑 康乐 等 (1990)， 朱 立 煌 等 (19902); Q. Zhang (1992, 1993, 19842), 
吴 志 浩 等 (0993), AB (9948). BRAC 8 Bl BJ E d£ Dg fy ak d (5 25 FA OY 2: BEI EK 
XESS (1991), DR 1992), 郑 康乐 等 0992), Zhu% (0993), Liang 等 (1994). 
Q. Zhang ^R (1994b), BÈ (1994b), WREE (1994), KRS (1994), ERIS 
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(1995}。 人 QTL 作 图 理论 与 应 用 方面 的 研究 可 参阅 李 维 明 等 (1993), Hu 等 (1992), X. F. 
Zhang 等 1992),，Wu 和 Li (1994). 


AB 练习 EB 


TEE 32478 RP SEO E Ee. ANS PL RE RAR ALBEE 
WSL PIT BK QTL P: PES Br e 

郑 康乐 等 (992} FIP KASH ZE EB CARR BADR. oT he REY 
RFLP Ric Si « 三 交 组 台中 妹 记 基因 型 的 分 BS SS LLP AS BER, Wu E BhIU UG E SE 88 t; 

SiS ee - Rete. PR AGILE RRR AR RILPRA RE RE PRR 

HE (EG) 

BRR Ab He EFT SE REP P3] REC 

1. RRS EAR RU 3S. FFE RE PE o 

2. HJ Bee RFLP 标 沁 的 等 PT Re, Jri Hi AE PG i 

3， 以 第 6 染色 体 土 的 标记 为 例 , 对 各 REL? feire IND IOUS x Sath, Pi 
WEB OLA RBIs BE, [Hym x TEITER io EE dp um. 

4. SERRA ICRA Re ER, TulpticcsemSEImDE« DX. 
Fit HK QTL IB EERKEZ ARA 

5. 通过 比较 标记 基 丹 型 问 数量 性 状 的 方 莽 ， 兰 斯 标记 与 之 间 是 签 存在 关联 。 

6. RATBIE, RAHE RHE (> 8550) RS “eae cto? BA S RAE rds IS 
频率 的 差异 。 

7， 简 用 方差 分 析 的 方法 将 断 标记 与 靖 实 举 之 问 是 天 在 杰 关联 。 

8. RAH A (QTLEE Df RO PP ASC e BLS 56 
实 率 之 间 的 重组 率 ， 并 根据 LOD (ofr RRA, te Re eA BB (5 
A. 

9. 来 用 区 间作 图 方法 对 第 1、6、7、12 四 个 染色 体 上 的 各 个 标记 区 间 是 否 存在 影响 
结实 率 的 QTE PET APM, Si HG Be RA LR Bo 

10. MARR WSS Ur mac E] IH HET Ex SUE ARB ARH QTL. 

11， 比 较 上 述 各 类 方法 所 得 QTP 作 图 结果 , 并 进行 遗传 解释 ， 完 成 一 篇 简短 的 论文 。 
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交 群 体 各 植株 的 且 FPELP 基 大型 数据 及 结实 率 


RFLP és ic A 18 


Pecos/ pi 5i 11// $43 


BE AS. 1 


结实 率 
G 00 


325 


G RG RG RG RG 
172 178 156 


3716 


456 


RG RG RG RG R 


e 
138 ë 


5 
13 


z 
RG RG RG RG RG 
255 
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